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MEINER FRAU 


Vorwort. 


|" dem vorliegenden Leitfaden ist der Versuch unternommen, die- 

jenigen physiologischen Vorgainge, die als Grundlagen physiologi- 
schen Geschehens anzusehen sind, in eine Form zu kleiden, welche 
sie dem Studierenden trotz der Kiirze der Darstellung leicht faBlich 
machen soll. 

Ich habe es als Mangel empfunden, da8 unsere tierphysiologischen 
Lehrbiicher, man méchte fast sagen angstlich, in manchem sich gegen 
die allgemeine (und menschliche) Physiologie abschlieBen und daher 
vieles nicht bringen, was unbedingt Voraussetzung zum Verstaéndnis 
der speziellen Tierphysiologie ist. Die viel altere medizinische Physio- 
logie, die sich in der Hauptsache auf ganz wenige Typen beschrankt hat, 
diese dafiir aber um so griindlicher bearbeiten konnte, ist in manchen 
Punkten im Erkennen allgemeiner Lebensprozesse so weit voraus, daB 
der Tierphysiologe diese Erkenntnis nicht entbehren kann. 

Oft habe ich daher auch auf die menschliche Physiologie zuriick- 
greifen miissen. Dies geschah dann, wenn an ihr das Prinzip eines Lebens- 
vorganges erlautert werden sollte, fiir das ein Heranziehen von Beispielen 
an Tieren weit ungeeigneter gewesen wire, weil eben der Mechanismus 
dieser Vorgange an ihnen viel weniger bekannt ist. Auch ist eine starkere 
Beriicksichtigung der menschlichen Physiologie fiir die Bediirfnisse des 
Schulunterrichts nicht zu umgehen. 

Um diesen Leitfaden in méBigen Grenzen zu halten, muBte ich 
auf manches verzichten — an Text wie an Abbildungen, namentlich bei 
den animalen Funktionen —, was ich gerne gebracht hatte. Ich habe 
mich aber bemiiht, alle wichtigen Teilgebiete der Tierphysiologie, wenn 
auch oft in knappster Form, zu behandeln, und dabei nur auf das Wert 
gelegt, was mir allgemeinphysiologisch wichtig erschien. Mit Absicht 
bin ich auf die chemischen und physikalischen Grundlagen, die allen 
Lebensprozessen zugrunde liegen, naher eingegangen. 

Die knappe Darstellung eines so labilen Gebietes, wie es die heutige 
Tierphysiologie darstellt, erforderte sehr haufig eine einseitige Stellung- 
nahme zu den Problemen, wo an sich eine Diskussion verschiedener Auf- 
fassungen am Platze gewesen ware. In manchen Fallen muSte daher 
sogar eine bewuBte Vereinfachung der Darstellung gewahlt werden, um 
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das Verstandnis nicht zu sehr zu erschweren. F’r eingehendere Studien 
verweise ich auf die im Schriftenverzeichnis angefiihrten gréBeren Werke. 

Es ist mir ein besonderes Bediirfnis, Herrn Prof. A. RErIcHENS- 
PERGER fiir die Férderung und das dieser Arbeit entgegengebrachte 
Interesse sowie fiir seine wertvolle Hilfe bei der Durchsicht zu danken. 
Ebenso bin ich Herrn Prof. R. Hesse in vielem zu besonderem Dank 
verpflichtet. Auch meinen Kollegen Herrn Priv.-Doz. Dr. WurmBac#H und 
Herrn Dr. LEHMENSICK sowie insbesondere Herrn Dr. G. Wor habe ich 
fiir viele Anregungen und Hinweise zu danken. Ganz besonders méchte 
ich das Entgegenkommen des Verlegers, Herrn Dr. Gustav FIscHER, 
hervorheben, mit dem er trotz schwieriger Zeitumsténde auf meine 
Wiinsche betrefis Ausgestaltung des Buches einging, und ihm dafiir auch 
hier meinen Dank aussprechen. 


Bonn, Oktober 1933. C. HEIDERMANNS. 
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Einleitung. 


D* Aufgaben der Tierphysiologie sind in zweifacher Weise zu cha- 
rakterisieren: 

Die Tierphysiologie hat in erster Linie die Lebensvorgange als 
physiko-chemische Prozesse zu betrachten mit dem Ziel, alle Lebens- 
fuBerungen auf diese zuriickzufitihren. Bei ihren Erklarungsversuchen 
muB sie sich darauf beschranken, nur das als gesichertes Erkenntnisgut 
anzusehen, was durch das kausalanalytische Experiment gestiitzt wird. 
Sie kann zwar, ja muB sogar zu theoretischen Spekulationen weiter- 
gehende Vorstellungen tiber das Wesen des Lebens heranziehen, doch 
muB sie sich bewuBt bleiben, daB damit nur Richtlinien gegeben, keine 
gesicherten Erkenntnisse gezeitigt werden. 

AuBerdem hat die Tierphysiologie die Funktionen der Organe nicht 
nur um ihrer selbst willen, sondern auch in ihrer Beziehung zum ge- 
samten Organismus zu betrachten. Es ist dies auch schon deswegen 
notwendig, weil kein Organ fiir sich allein voll funktionsfahig ist. Vor 
allem aber mu8 auf eine solche Betrachtungsweise Wert gelegt werden, 
um auch vom physiologischen Standpunkte aus zu dem Problem der 
Ganzheitsbeziehung Stellung nehmen zu kénnen. 

Die sehr zahlreichen Vorgange im Lebensgeschehen, die wir nicht 
auf die in der anorganischen Natur giiltigen Gesetze zuriickzufithren 
vermogen, bezeichnet man als vitale Prozesse. Ks soll dadurch ausgedriickt 
werden, da8 nach unseren bisherigen Kenntnissen eine kausalanalytische 
Auflésung nicht moglich ist, und daB Krafte eingreifen, die sich unserer 
Kenntnis entziehen. Hs ist das Bestreben jeder physiologischen Forschung, 
als vital bezeichnetes Geschehen auf physikochemische Gesetze zuriick- 
zutiihren, doch miissen wir nach dem heutigen Stande unserer Erkennt- 
nisse sagen, daB dies eine unendliche Autgabe ist, deren Lésung unsere 
Krafte tbersteigt. Trotzdem ist daran festzuhalten, daB dieser Weg 
der einzige ist, der uns wirklich gesicherte Fortschritte im Erkennen der 
Lebensvorgange gibt. 

Die Vorginge, die wir kausalanalytisch auf die uns aus der an- 
organischen Natur bekannten Gesetze zuriickzufiihren vermégen, nennen 
wir physiko-chemische Prozesse. Sie lassen sich, wenigstens im Prinzip, 
im Modell nachahmen. Physiko-chemische und vitale Vorgange sind 
also keine Gegensatze, sondern nur Zeichen unserer Erkenntnisse. Nur 
dann sind sie Gegensatze, wenn man bei den vitalen Prozessen das Ein- 
greifen andersartiger GesetzmaBigkeiten annimmt. 

Die Grundsubstanz, an der sich alle Lebensvorgainge abspielen, 
ist das. Protoplasma, wozu wir die gesamte lebende Substanz der Zelle, 
im weiteren Sinne auch ihre Einschliisse und Abscheidungen rechnen. 
Der Begriffsinhalt des Protoplasmas ist ein biologischer und sagt daher 
nichts tiber seine chemische Zusammensetzung und physikalische Struktur 
aus. Stofflich besteht das Protoplasma aus einer ziemlich kleinen Anzahl 
von Elementen, den sog. Bioelementen (vgl. p. 2). Physiko-chemisch 
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haben wir es uns vorwiegend als eine Mischung verschiedenster Kolloid- 
systeme mit fliissigen und festen Bestandteilen vorzustellen. J ein- 
strukturen von kolloidaler GréSenordnung spielen im funktionellen 
Getriebe die Hauptrolle (Riirscut1 und RHuMBLER). 

Friiher versuchte man das Protoplasma statisch zu definieren, d. h. 
aus seinen toten Strukturen Aufschliisse tiber sein Wesen zu erhalten. 
Heute fa8t man es mehr als ein dynamisches System aul, d. h. fir 
die Funktionen sind weniger die im toten Zustande gefundenen Struk- 
turen als vielmehr das Wechselbild der entstehenden Veranderungen 
verantwortlich zu machen. Hierbei lassen sich unterscheiden: Baustoffe, 
aus denen sich das Protoplasma zusammensetzt, Betriebsstoffe, die die 
Lebensvorginge unterhalten, Hlektrolyte, welche durch ihre verschieden- 
artige Wirkung die Reaktion der Bau- und Betriebsstoffe beeinflussen, 
d. h. Oberflaichenspannung, Osmose, Diffusion, Quellung, Adsorptions- 
vermégen, Permeabilitét usw. verandern, Enzyme, die Vermittler fast 
aller physiologischer Vorgaénge sind, sowie Hormone, die in anderer 
Weise regulierend eingreifen. Die Zelle ist dabei als biologische Einheit 
aufzufassen und ist nach dem Grade ihrer Differenziertheit fiihrend an 
dem Ablauf der physiologischen Reaktionen beteiligt. 


A. Der vegetative Stoftwechsel, 
seine Stoffe und Organsysteme. 


Als vegetative Funktionen faBt man solche zusammen, die sich 
hauptsachlich auf physiko-chemischer Grundlage abspielen und sich bei 
allen Lebewesen, auch bei Pflanzen, finden. Zu ihnen gehéren Stoit- 
aufnahme, Stoffumwandlung, Stoffabscheidung und der damit ver- 
bundene Energiewechsel. Ihnen stehen die animalen Funktionen gegen- 
uber, die auBerdem durch das Eingreifen komplexer biologischer Fak- 
toren bedingt werden, und die den Organismus befahigen, aktiv zu den 
Vorgingen der Umwelt Stellung zu nehmen. Zu ihnen zahlen die 
Erscheinungen der Bewegungs-, Nerven- und Sinnesphysiologie. Wie 
tiberall, sind auch hier scharfe Grenzen nicht festzulegen; man denke 
nur an die chemischen und nervésen Regulationsmechanismen in ihren 
gegenseitigen Beziehungen. 

Die wesentlichsten Stoffe, die im Stoffwechselgeschehen von Be- 
deutung sind, sind das Wasser als Lésungsmittel fiir fast alle Stoffe, eine 
Reihe von Salzen und Elementen, deren wesentlichste Wirkungsweise 
auf den EKigenschaften ihrer lonen beruhen, sowie als wichtigste organische 
Stoffe die Kohlehydrate (KH), Fette, EiweiBe und Purinderivate. 


I. Die anorganischen Bestandteile 
des tierischen Organismus und ihr Kreislauf. 


AuBer aus organischen Verbindungen, deren Kennzeichen ihre 
Fahigkeit zur Verkohlung ist, besteht der Organismus aus Wasser und 
anorganischen Stoffen. Letztere sind trotz ihrer geringen Menge durch 
ihre ionalen Wirkungen fiir das Stoffwechselgeschehen auBerordentlich 
wichtig. Das Wasser ist als das Medium aufzufassen, in dem sich alle 
Reaktionen der organischen und anorganischen Stoffe und damit alle 
Lebensvorgange abspielen. 


An Mineralstoffen enthalt der Organismus K, Na, Mg, Ca, Fe, P, 8, Cl, J, F, 
B, Mn, Cu, Li, Si, As, Br. Manche dieser Stoffe sind vollig unentbehrlich, wie K, Na, 
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Mg, Ca, Fe, P, 8, Cl, J, F, andere entbehrlich wie As, Br, Li, wieder andere kénnen 
sich gegenseitig ganz oder z. T. vertreten wie Li das Na. 

Bei einzelnen Tiergruppen finden sich besondere Stoffe, so Nd bei Tunikaten, 
Sr bei Acanthometriden, Zn bei manchen Evertebraten usw. Die entbehrlichen oder 
eleichgiiltigen Stoffe finden sich im Organismus, weil die Bedingungen zur Aufnahme 
gegeben sind, ohne da8 damit Nachteile verbunden sind. 

Die angefiihrten Stoffe rechnen nur dann zum Mineralstoffwechsel, 
wenn sie in ionaler Form, als Element, Neutralsalz, Saure oder Base 
auftreten (auch die Kohlensiure rechnet hierhin). Teilweise sind sie 
aber in organischen Verbindungen gebunden (so P in Phosphatiden und 
Nukleinséuren, 8S, Na und K in Eiwei8, Fe in Hamochromogen, J in 
Schilddriisensubstanzen (Thyrosin), Cu in Hamozyanin der Mollusken), 
teilweise auch in fester Form niedergeschlagen (vor allem Ca als Phosphat 
und Karbonat) und verlieren dadurch ihre ionale Wirksamkeit. Der 
Organismus vermag seinem Bedarf entsprechend solche Uberfiihrungen 
vorzunehmen und dadurch seinen ionalen Stoifwechsel zu regulieren. 
Eine besondere Stellung nimmt der gasférmig aufgenommene Sauerstoff 
fiir den Energiestoffwechsel ein, wihrend der organisch gebundene mit der 
Nahrung aufgenommene vorwiegend im Baustoffwechsel verwandt wird. 

Die Aufnahme der Mineralstoffe erfolet zum gréBten Teil in an- 
organischer Form oder organisch gebunden durch den Darmkanal, bei 
niederen Wassertieren auch durch die Haut, die Abgabe durch Exkretions- 
organe und Haut, die der Schwermetalle bei den héheren Vertebraten 
durch den Dickdarm. 


Uber die Bedeutung eines Stoffes fiir den Organismus geben sog. Bilanz- 
versuche Auskunit. Man fihrt eine bestimmte Menge eines Stoifes mit der Nahrung 
dem Organismus zu und verfolet Weg und Schicksal im Stoffwechsel, oder entzieht 
einen bestimmten Stoff der Nahrung und beobachtet die Ausfallserscheinungen. 
Solche Auswahlversuche an Tieren sind sehr schwierig, vor allem fiir Salze, von denen 
die lebensnotwendigen organischen Nahrstoffe nur schwer zu reinigen sind, ohne daB 
sleichzeitig andere Verdinderungen, wie Zerstérung von Vitaminen, entstehen. 

An den Mineralstoffen hat Justus Liepie das so wichtige Gesetz 
des Minumums gefunden. Es besagt, daB der Ablauf einer Reaktion, 
bzw. die Entwicklung eines Organismus sich nach dem unentbehrlichen 
Stofi richtet, der sich in der geringsten Menge voriindet. Die Gefahr 
unzureichender Zufuhr eines Elementes ist bei den Mineralstoffen be- 
sonders groB, da sie sich nicht, wie viele organische Verbindungen, im 
Organismus ineinander iiberfiihren lassen. 


1. Die Rolle des Wassers im Organismus. 


Das Wasser ist der Hauptbestandteil aller Lebewesen. Bei Be- 
sprechung der Bestandteile des Organismus verdient es seiner Bedeutung 
gemaB austiihrlicher behandelt zu werden als es in der Regel geschieht. 
Seine Bedeutung ergibt sich aus seinem ungeheuren Losungsvermégen 
fir die meisten biologisch wichtigen Stoltfe, sowie aus seinem mengen- 
maiBigen Uberwiegen, das sehr gut durch ‘folgende Zusammenstellung 
HOrMEISTERS gezeigt wird. Hine Leberzelle enthalt nach ihm: 

225000 - 10° Molekitile Wasser 


63> f0? Fe Eiweii 
166 - 10° #5 Lipoide 
2900 ~ 109 x klein-molekulare Stoffe. 
Der Wassergehalt verschiedener Organe ist sehr verschieden. Es enthalt: 
eLahnschmelz ....... O20, Knochem..:. 42 9. )Ano% Ya, Clb: Cools. scawwe ou 80%, 
Z2OMDOM 6 cos ons HOO, ASMOMDEL 5 Fos gee tes bb% eraue Hirnrinde'.... 86% 
HeoZOW ODE. 0.00% Wy. SMUSIKOL ps ai 8, py ssrea WO% ,GAASON PED. o.tie eee 2075 


Bei niederen Meerestieren kann der Gesamtgehalt auf tiber 9994 ansteigen. 
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Die Aufnahme erfolgt bei niederen Wassertieren mit der ganzen 
Korperoberfliche, bei Tieren mit undurchlassiger Haut durch Vermitt- 
lung des Darmkanals. Die Abgabe geschieht durch Haut, Lunge, Darm, 
sowie vermittels der Exkretionsorgane. Ein Wasserstrom geht dauernd 
durch den ganzen Organismus hindurch. Auch vermag die Zelle aus 
H, und O, Wasser zu bilden. Diese synthetische Wasserbildung ist fiir 
manche niedere Organismen von gréBter Bedeutung. Bei allen Ver- 
brennungen entsteht auf diese Weise Wasser. Es bilden sich bei Ent- 
stehung von 100 Kal. aus HiweiB 9,3 g, aus KH 13,3 ¢ und aus Fetten 
11,3 g H,O. Ein Mensch bildet so taglich etwa 300—400 g Verbrennungs- 
wasser. Bei den Vertebraten kann vor allem die Leber Wasser speichern 
— wenn wir vom Vorratswasser in Darmteilen absehen. In pathologischen 
Fallen kann sich im Unterhautbindegewebe viel Wasser einlagern 
(Odeme). Die einzelnen Gewebe suchen ihren typischen Gehalt an Wasser 
Schwankungen gegentiber konstant zu halten, besonders wichtige mit 
créBerer Energie als lebensunwichtigere. Hierbei spielt der Gehalt an 
Salzen (Osmose) und Kolloiden (Quellung) eine groBe Rolle. Die Art 
der Einfiigung des Wassers in den Organismus ist 4uS8erst wechselvoll, 
es kann in freiem Zustande vorhanden, adsorptiv oder chemisch ge- 
bunden sein oder mit Reservestoffen eingelagert werden. Der Wasser- 
haushalt, d. h. die Autrechterhaltung des Wasserbestandes und der 
Wasserverteilung bei dauerndem Wasserwechsel wird hormonal sowie 
nervos reguliert. Vor allem ist die Hypophyse ein spezifisches Regulations- 
organ fiir den Wasserhaushalt. Ihr Inkret hemmt zuerst und fordert 
dann die Wasserabscheidung. 

Der Wasserverbrauch der einzelnen Tierarten ist sehr verschieden 
und stellt eine Anpassung an die 4uBeren Lebensbedingungen dar: die 
einen sind Wassersparer, die anderen Wasservergeuder. Mehlmotten ent- 
nehmen ihren ganzen Wasservorrat bei einem Leben in kiinstlich wasser- 
frei gemachter Luft einer Nahrung, die nur 5—10% H,O enthalt; ein 
Winterschlafer nimmt oft wahrend 6—9 Monaten kein Wasser zu sich. Der 
Wasserumsatz spielt auch bei der physikalischen Regulation der Kérper- 
temperatur der Homoiothermen (vel. p. 224, 229) eine wichtige Rolle. 

Das Wasser greift in fast alle Stoffwechselvorginge des Organismus 
ein. Durch Spaltung liefert es H- und OH-Ionen, die in die verschiedensten 
Reaktionsketten eingegliedert werden. Es gibt die Moglichkeit zur Ionen- 
bildung fiir Salze, Sauren und Basen und ist von ausschlaggebender 
Bedeutung fiir Osmose und Quellung in der Zelle. 

Durch Osmose und Quellung vermégen wir in den Wasserhaushalt 
der lebenden Zelle einzugreifen, Vorginge, die zwar verschieden sind, 
aber ineinander iibergehen. 

Die grundlegenden Versuche iiber die Osmose gehen auf den Pflanzen- 
physiologen Prerrer und den Tierphysiologen HamBuRGER zuriick. 

Osmotische Vorginge treten auf, wenn Fliissigkeiten verschiedenen Salz- 
gehaltes durch eine semipermeable Membran getrennt sind, die fiir den einen Bestand- 
teil, z. B. das Wasser, véllig permeabel ist, fiir den anderen, den darin gelésten Stoff, 
dagegen nicht. Es setzt dann das Bestreben ein, die konzentriertere Lésung zu ver- 
diinnen. Dies geschieht durch Einstrémen von Wasser in die konzentriertere Lésung. 
Ist diese von einer Membran allseitig umschlossen, wie in einer lebenden Zelle, so 
entsteht in ihr ein ansteigender hydrostatischer Druck, der sich solange steigert, bis 
er der von der konzentrierteren Salzlésung ausgehenden Saugkraft das Gleichgewicht 
hilt. In diesem Moment ist er ein Ma des von ihr ausgeiibten osmotischen Druckes. 

Die Losung geringeren Salzgehaltes bezeichnet man als hypotonisch, die hdheren 


als hypertonisch. In Liésungen gleichen Gehaltes, d. h. isotonischen, treten keine 
osmotischen Krafte auf. 
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Vollig semipermeable Membranen an tierischen und pflanzlichen Zellen gibt 
es nicht; stets sind sie mehr oder weniger auch fiir die zweite Komponente, die den 
osmotischen Druck bedingt, durchlassig. Diese natiirlichen Membranen sind daher 
ungeeignet zur Ableitung der osmotischen Gesetze. 

Geeignet daftir ist das bekannte Modell von Prerrer, der die praktisch hin- 
reichend semipermeable Membran von Ferrozyankupfer an einem porésen Tonzylinder 
bildete. Fillt man den mit einem Steigrohr versehenen Zylinder mit einer Salzlosung 
und taucht ihn dann in destilliertes Wasser, so steigt die Salzlésung im Steigrohr 
solange, bis der entstehende hydrostatische Druck, der durch die Hohe der Wasser- 
siule reprasentiert ist, dem osmotischen Druck das Gleichgewicht halt. 

Die wichtigsten osmotischen Gesetze, die sich daraus ableiten lassen, sind: 

1. Der osmotische Druck ist proportional der Konzentration der Innenlésung. 

2. Mit steigender Temperatur wachst der osmotische Druck um 1/,,, pro Grad. 

3. Aquimolekulare Liésungen simtlicher Nichtleiter haben den gleichen osmo- 
tischen Druck. 

4, Erhohung des Siedepunktes und Erniedrigung des Gefrierpunktes sind dem 
osmotischen Druck proportional. 

Diese aus verdiinnten Lésungen abgeleiteten und nur fiir diese giiltigen Ge- 
setze sind identisch mit den Gasgesetzen (Gay-Lussac- und Avocaprosche Gesetze). 
vAN’T Horr driickt dies aus: ,,Der osmotische Druck einer Losung entspricht dem 
Druck, welchen die geléste Substanz bei gleicher Molekularbeschaffenheit als Gas 
oder als Dampf bei gleichem Volumen und bei derselben Temperatur austiben wiirde.” 
Das bedeutet, daB die gelésten Teilchen wie die Gasteilchen nach der kinetischen 
Gastheorie einen Druck auf die Gefaiwand ausiiben. Ist diese semipermeabel und 
elastisch, so gibt sie dem Druck nach und laBt Wasser einstrémen; ist sie, wie beim 
PreFFeRSchen Osmometer, fest, so kann nur der Fliissigkeitsspiegel des Steigrohres 
nachgeben und so das Einstrémen von Wasser erméglicht werden. 

Der osmotische Druck zeigt also stets das Bestreben, eine konzentriertere 
Lésung zu verdiinnen. 

Abweichend ist das osmotische Verhalten von Salzen, Sauren und Basen, deren 
osmotischer Druck stets gréBer als berechnet ist. So ist eine 4quimolekulare NaCl- 
Lésung 1,7mal osmotisch wirksamer als eine Rohrzuckerlosung. Die Ursache dafiir 
liegt darin, daB der osmotische Druck nicht durch die Zahl der gelésten Molekiile, 
sondern der gelésten Teilchen tiberhaupt (Molekiile und Ionen) bestimmt wird und 
diese infolge der Ionenbildung in verdiinnten Lésungen bei den genannten Gruppen 
vermehrt sind. Die Zahl, die angibt, wievielmal osmotisch wirksamer solche Leiter 
sind als Nichtleiter (Rohrzucker), heiBt der tsosmotische Koeffizient (van’Tt Horrscher 
Faktor i). Er betragt fiir NaCl 1,7. 

Da Loésungen mit gleicher Teilchenzahl den gleichen osmotischen Druck aus- 
tiben, mu8 bei gleicher Konzentration der osmotische Druck um so geringer werden, 
je groBer das Molekulargewicht ist. Infolgedessen ist der osmotische Druck hoch- 
molekularer Stoffe sehr gering. Besonders bedeutungsvoll wird dies deshalb, weil der 
Organismus befahigt ist, durch Auf- und Abbau zu hoher und tiefer molekularen 
Stoffen die osmotische Wirksamkeit regulativ zu beeinflussen. 

Abweichungen im osmotischen Verhalten treten in konzentrierten Losungen auf, 
deren osmotischer Druck starker als die Konzentration ansteigt. Dies beruht auf der 
Hydratbildung, wodurch die Menge des freien Wassers:vermindert wird. Die gleiche 
Erscheinung tritt auch an konzentrierten Kolloiden auf, die Wasser auBerordentlich 
stark binden, z. B. an Gelatinegallerte. 

Zur Bestimmung des osmotischen Druckes an Pflanzenzellen dient die plasmo- 
lytische Methode, nach der die Salzkonzentration gesucht wird, die gerade ein Abheben 
des Plasmabelages von der Zellwand bedingt. Wegen des Fehlens einer starren Zell- 
wand ist diese Methode an tierischen Zellen nicht anwendbar. Zur Bestimmung an 
tierischen Zellen (Blut) verwendet man die sog. Hamatokritmethode. Jeder rote Blut- 
kérper ist eine osmotische Zelle von vorher geschilderter Beschaffenheit, deren Volum 
innerhalb gewisser Grenzen abhangig ist von der Salzkonzentration der umgebenden 
Flissigkeit. Man bestimmt also ihren osmotischen Druck so, da man miBt, welche 
Hohe eine abgemessene Menge Blutzellen, in einer Kapillaren zentrifugiert , ein- 
nimmt und damit diejenige NaCl-Konzentration vergleicht, in der die Hohe der Blut- 
siule gleich groB ist. Das osmotische Verhalten von ganzen Organen bestimmt man durch 
Feststellung der Gewichtsanderungen, die das Organ in hyper- oder hypotonischen 
Lésungen erleidet. In isotonischen Lésungen bleiben Gewicht und Volumen konstant. 
| Indirekt kann der osmotische Druck bestimmt werden vermittels der kryoskopi- 
_ schen Methode, die auf der Proportionalitat zur Gefrierpunktserniedrigung 4 beruht. Es 
A+ 22,4 


1,85 Atmosphiaren ist. 


1a8t sich ableiten, daB der gesuchte osmotische Druck p = 
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Mit fortschreitender Hypotonie platzen die roten Blutkérper, und 
es tritt das Hamoglobin aus: dieser Vorgang heiBt Hamolyse und ertolgt 
bei Erreichung der haimolytischen Grenzkonzentration, die ebentalls propor- 
tional den Molekulargewichten ist. Sie hat aber verschiedene Werte bei 
verschiedenen Arten, da der Widerstand, den die Zelle der Hamolyse ent- 
vegensetzt, artlich verschieden ist. Dieser Widerstand wird als osmotische 
Resistenz bezeichnet. Er ist bedingt durch die Eigenschaften der Zellhaut. 

Durchweg besitzt der Organismus sehr feine osmoregulatorische 
Einrichtungen, die den osmotischen Druck in sehr engen Grenzen halten, 
nur in Spezialfillen, wie beim Befruchtungsvorgang, treten gréBere 
Schwankungen aul. 

Als prinzipiell verschieden von den osmotischen sind die Quellungs- 
erscheinungen aufzufassen. Dies geht daraus hervor, da erstere an die 
Unversehrtheit der Zelle gebunden sind, letztere auch an mechanisch 
zerstorten Zellen auftreten, daB aquimolekulare Losungen, die den gleichen 
osmotischen Druck ausiiben, die Quellung hemmend oder fordernd, je 
nach ihrer ionalen Zusammensetzung, beeinflussen. Letzteres ist das 
wesentlichste Merkmal zur Unterscheidung von Quellung und Osmose 
(vgl. p. 34). Die py (vgl. p. 9) der Lésung ist insofern von Einilu8, 
als am isoelektrischen Punkt die Quellung am geringsten ist. 

Die Eigenschaften des Protoplasmas sind in weitem Mae von 
dem Quellungszustand abhangig, d. h. von der Menge des wahrscheinlich 
intermizellar gebundenen Wassers. Mizellen sind nach NAcEtt héhere 
Einheiten bildende Gruppen oder Aggregate von Molekiilen, welche 
die Fahigkeit besitzen, wechselnde Mengen von Wasser zu binden (vel. 
W. J. Scumipt, Bausteine). Im allgemeinen kénnen wir sagen, dab 
durch erhéhte Quellung gesteigerte Reaktionsfahigkeit eintritt. So zeigt 
sich, daB das Wachstum der Metazoen um so gréBer ist, je hoéher der 
Quellungsgrad, dai durch Verminderung des Wassergehaltes bei der 
Hefe von 86 auf 79% das Wachstum sistiert wird, wihrend die Gar- 
fahigkeit erhalten bleibt, da8 der Erregungszustand mit einer Erhéhung 
des Quellungsgrades verbunden ist u. a. m. 

Wahrend der Organismus Anderungen des osmotischen Druckes 
durch seine osmoregulatorischen Einrichtungen zu hindern sucht, treten 
Anderungen des Quellungsgrades leicht ein und machen sich im funk- 
tionellen Verhalten der Zelle bemerkbar. 


2. Die Bedeutung der Neutralsalze und ihrer Ionen. 


Den anorganischen Stoffen, die sich in Salz- und damit in Ionen- 
form im Organismus befinden, kommt eine ganz besondere Bedeutung zu. 
Ihre Gesamtwirkung kann so charakterisiert werden, da$ durch sie 
eine vielseitige Anderung an den Zellkolloiden hervorgerufen wird, indem 
sie dieselben funktionell regulativ beeinflussen. 

Die Elektrolyte der hier vor allem in Betracht kommenden 
Salze sind: 

die Kationen Na, K-, Ca’, Mg-, 
ind dies Anionent Gl PO, 450, sundscu. 
Sie bedingen vor allem den osmotischen Druck in Zelle und umgebender 
Fliissigkeit infolge ihrer gré8eren Molarkonzentration gegeniiber den 
Kolloiden. 

Neben dieser gleichartigen Wirkung bei der Osmose kommt ihnen 

auch eine spezifische Wirkung zu. So wirken manche Ionen in bezug 
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auf Quellung und Entquellung der Kolloide verschiedenartig und ver- 
anlassen dadurch eine Anderung ihres funktionellen Verhaltens. Die 
einwertigen Kationen wirken im allgemeinen quellungsférdernd, indem 
sie durch Auflockerung der Zellengrenzschicht die Permeabilitaét erhohen, 
wahrend die alkalischen Erden und Schwermetalle sie herabsetzen. 

So wird durch Na-, das hier durch Li: ersetzt werden kann, eine Quellungs- 
und damit Erreebarkeitssteigerung des Muskels hervorgerufen. Die Ca-: sind sehr 
wichtig fiir die Regulation der Herztatigkeit. Die Digitaliswirkung wird als eine ver- 
stiirkte Ca‘-Wirkung aufgefait. Die spezifische lonenwirkung laBt sich experimentell 
an Flimmerepithel von Meerestieren leicht demonstrieren, das in isotonischer Alkali- 
chloridlésung verflissigt, durch Zusatz mehrwertiger Kationen verfestigt wird. 

Aber K: und Na’, sowie Ca** und Mg:: wirken in manchen Fallen entgegen 
obiger Regel untereinander antagonistisch, so z. B. im allgemeinen Stoffwechsel 
und in bezug auf Nerven Me’: lihmend und Ca” erregend. 

Ist das Ubergewicht des einen oder anderen Ions zu groB, so iiber- 
schreiten die an den Kolloiden hervorgerufenen Anderungen das biologisch 
ertrigliche Ma8. Wir sprechen dann von einer Giftwirkung. 

Das verschiedenartige Verhalten der einzelnen Ionen leitet tiber 
zu der auBerordentlich wichtigen Erscheinung des Jonenantagonismus, 
der sich schon in dem entgegengesetzten Verhalten bei Quellung und 
Entquellung zeigt. Der lonenantagonismus bedingt einen Ausgleich 
der in kolloidchemischer Hinsicht entgegengesetzt gerichteten Wirkung 
einzelner Jonen und hebt dadurch die Giftwirkung einzelner notwendiger- 
weise in zu hoher Konzentration vorhandener lonen auf. 

Da die Empfindlichkeit der verschiedenen Kolloide in verschiedenen 
Zellen und verschiedenen Teilen der Zelle wechselnd ist, wird es ver- 
standlich, da8 der IJonenantagonismus nicht stets gleichartig sein kann. 
Die gréBte Verbreitung hat der Antagonismus zwischen Alkalichloriden 
und zwei- und mehrwertigen Salzen, weniger verbreitet ist derjenige 
zwischen einwertigen Kationen, noch viel geringere Ausdehnung kommt 
dem Anionenantagonismus zu. Anionen- und Kationenantagonismus 
greifen in ihrer quellungsfordernden und -hemmenden Wirkung inein- 
ander ein. 

Kine besondere Bedeutung hat das K-, das vor allem innerhalb der Zelle seine 
Wirkung entfaltet, im Gegensatz zum Na’, ‘welches sich mehr in der umspiilenden 
Fliissigkeit befindet. Hinsichtlich der Erregharkeit des Muskels wirkt das K° als 
Antagonist zum Na’ lihmend. Der Umschlag von der Erregung zur Lahmung erfolgt 
entsprechend der lyotropen Kationenreihe: Na>Li>Cs>Rb>K. K° vermag die 
ruhende Plasmagrenzschicht nicht zu durchdringen, da es fest adsorbiert wird. Die 
mit eintretender Erregung verbundene Auflockerung macht es frei und laBt es 
seine spezifische Reizwirkung austiben, wodurch automatisch die Erregung wieder 
aufhért. Wir sehen hierin die Wirkung einer automatischen Selbstregulation. 
ZWAARDEMAKER erklart die Wirksamkeit des K- durch seine Radioaktivitat. Diese 
Anschauung wird dadurch gestiitzt, daB es durch das radioaktive Rb und Cs einer- 
seits, sowie die Strahlen der radioaktiven Elemente U, R, Th, E andererseits ersetzt 
werden kann, also durch zwei Gruppen, die ihre an sich gleichartige Wirkung aber 
gegenseitig vernichten, da die negativen 6-Strahlen des K- und die positiven a-Strahlen 
der radioaktiven Elemente sich gegenseitig aufheben. Auch spielt die Stellung des 
K- im periodischen System, d. h. sein groBes Atomvolum und die starke Hydratation 
seiner lonen fiir seinen Wirkungsmechanismus eine Rolle. 

Durch die Kenntnis der Erscheinungen des Ionenantagonismus ist 
man zur Auistellung des Begriffes der dqualibrierten Salzlésung gelangt, 
die so zusammengesetzt ist, daB die Giftwirkung der einzelnen lonen 
auf die Oberflache der Zelle aufgehoben ist. Im wesentlichen handelt 
es sich hierbei um das Verhaltnis der Ionen Na, K und Ca. Wahrend 
z. B. Seeigeleier in isotonischer NaCl-Lésung schnell Schadigungen er- 
leiden, unterbleiben diese, wenn das Verhaltnis (Na+ K) : Ca einen be- 
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stimmten, stets konstant bleibenden Wert besitzt. Die nach dem gleichen 
Prinzip hergestellte, als Ringerlésung bezeichnete und. dem osmotischen 
Wert fiir die betreffende Tierart angepabte Salzlosung, welche keine 
Schidigung an den Zellen hervorruft, besteht z. B. fiir den Frosch aus 
0,6% NaCl, 0,02% CaCl,, 0,02°% KCl und 2% NaHCO,, als sog. Tyrode- 
lésung fiir das Saugetier aus 0,8% NaCl, 0,02% CaCl,, 0,02% KCI, 
0,01% MgCl,, 0,0005°% NaH,PO, und 0,1°% Glukose. Das Meerwasser 
hat ungefaihr dasselbe Verhaltnis von Na, K und Ca wie die Kérper- 
fliissigkeiten. Endlich spielen die Neutralsalzionen eine Rolle bei der 
Regelung der aktuellen Reaktion der Korperfliissigkeiten und der Zellen. 
Es iiben hierbei vor allem die Salze der schwachen Sauren CO,”’ und PO,’” 
eine Pufferwirkung aus. Da die freien H° hierfiir von viel gréBerer Be- 
deutung sind als die der Neutralsalze, wird hierauf im folgenden Abschnitt 
naiher eingegangen. 


3. Die Bedeutung der Wasserstoffionen. 


Unter den Ionen kommt den H: und OH’ eine ganz besondere Be- 
deutung zu. Sie finden sich in allen Zellen und Gewebsfliissigkeiten und 
entstehen im Stoffwechselgeschehen durch elektrolytische und hydro- 
lytische Dissoziation von Saiuren, Basen und Wasser. Die wesentlichste 
Wirkung der H: besteht in einer Veranderung des Zustandes der Kolloide, 
die sie schon bei einer viel geringeren Konzentration hervorrufen als 
die Ionen der Neutralsalze. Darin liegt die besondere Bedeutung der H- 
fiir das physiologische Geschehen. Diese Wirkung erstreckt sich z. B. 
auf das tetanische und tonische Verhalten der Muskulatur, auf die Funk- 
tion des Nervensystems, auf Atmung, Oxydationsgeschwindigkeit und 
vieles andere. 

Auf die Ableitung des Begriffes der Wasserstoffionenkonzentration kann hier 
nicht eingegangen werden. Die Konzentration der H-lonen wird ausgedriickt in 
Grammionen pro Liter. Eine Losung wird als neutral bezeichnet, wenn sie, wie Wasser, 
gleich viel H: und OH’ enthalt. Da das Produkt beider, die Dissoziationskonstante 
oder das Ionenprodukt, stets 10-14 (22°) ist, muB bei neutraler Bedingung die H-- 
Konzentration 10—7 sein. Ist die H:-Konzentration groBer (d. h. der Exponent kleiner, 
z. B. 10-5), so ist die Lésung sauer, da mehr H: als OH’ vorhanden sind, umgekehrt 
alkalisch. In abgekiirzter Schreibweise schreibt man an Stelle der absoluten Zahlen 
die negativen Exponenten und bezeichnet sie als Wasserstoffionenexponenten pH, so 
daB man z. B. statt H: = 5- 10-5 einfach setzt po = 4,301. Der Neutralpunkt ist von 
der Temperatur stark abhangig. Fiir reines Wasser betragt er bei 18° po = 7,07, bei 
220 pH = 7,0, bei 27° pu = 6,75. 

Die Dissoziationskonstante ist dagegen nur wenig von der Tempe- 
ratur, jedoch sehr von der Art der Saéure bzw. Base abhangig. Die Er- 
mittlung der py in biologischen Medien erfolgt hauptsichlich durch die 
elektrometrische Gaskettenmethode und durch die Methode der Indi- 
katorensatze. Nach letzterer zieht man Riickschliisse auf den py-Gehalt 
nach dem Farbumschlag, der fiir bestimmte Indikatoren in bestimmtem 
pu-Bereich charakteristisch ist. Hierbei ist jedoch auf den Neutralsalz- 
und EiweiBfehler Riicksicht zu nehmen, d. h. auf die Anderungen, die 
nicht durch den py-Gehalt, sondern durch Anwesenheit von Neutralsalzen 
und durch die Absorptionsfahigkeit der Eiwei8kolloide bedingt werden. 

Die Wasserstoffionenkonzentration (Reaktion) der meisten Zellen 
und der Gewebsfliissigkeiten aller Tiere liegt nahe dem Neutralpunkt. 
Ks haben aber z. B. bei Siugetieren verschiedene Gewebe charakteristische 
konstantbleibende Abweichungen. Die Reaktion des Zellkerns ist stets 
alkalischer als die des Plasmas. Bei der Befruchtung und Furchung 
treten bedeutende Verschiebungen in der Reaktion der Zellen ein. So 
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—steigt die py im Ovarialei bei Triton von 7,2 auf 8,5 im befruchteten Ki 
und fallt bis zur Neurula auf 7,0. 

Durchweg aber ist der Organismus bemiiht, eine zu weitgehende 
Verschiebung der charakteristischen Reaktion zu verhindern. Das 
wesentlichste Mittel dazu ist inmin der Pufferung oder Reaktionsregulation 
der Gewebsfliissigkeiten und Zellen gegeben. Die Pufferwirkung besteht 
darin, daB die in einem System vorhandene py auch dann weitgehend bei- 
behalten wird, wenn betraichtliche Mengen weiterer H° zugefiigt werden. 
Ein solcher Puffer ist z. B. das "HCO, des Blutes, das hinzutretende 
H- abfangt nach der Gleichung CO,H’ + H:-— CO,-+ H,0. (Die Ver- 
schiebung richtet sich nach dem Masseneinwirkungsgesetz. ) 


Diejenigen Lésungen itiben eine Pufferwirkung aus, die aus einem Gemisch 
einer schwachen Saure und einem Salz dieser Siure bzw. einer schwachen Base und 
einem Salz dieser Base bestehen. Befindet sich z. B. essigsaures Na, das stark disso- 
ziiert, und Essigsiure, die sehr schwach dissoziiert, im Wasser gelost, so drangen die 
vielen CH,COO’ die an sich schon schwache Dissoziation der Essigsaure fast véllig 
zuriick. Die Menge der in diesem System vorhandenen H° hat einen konstanten Wert 
und ist abhangig von dem Mengenverhaltnis des Salzes zur Saure. 

Setzt man zu reinem Wasser eine bestimmte freie Sauremenge (d. h. H-) hinzu, 
so laBt sich eine Zunahme um denselben Betrag in der wasserigen Lisung nachweisen. 
Fiigt man zu obigem Na-Azetat-Hssigsiuregemisch eine gleiche freie Sduremenge, so 
verbinden sich die H: mit den CH,COO’ des Na-Azetats zu Essigsiure, die infolge 
ihrer geringen Dissoziation die H:° eebunden halt, also ihre spezifische Wirkung aut- 
—hebt. Je mehr Na-Azetat im Uberschu8 zur freien Siure vorhanden ist, desto groBer 
ist natiirlich die Aufnahmefahigkeit fiir H: oder, wie man sich ausdriickt, die Puffer- 
_ kapazitdét. Da das Verhaltnis von Na-Azetat-Essigsiure bei Zufuhr von H- geandert 
- wird und die resultierende puH-Konzentration von demselben Verhaltnis abhangig ist, 
bleibt sie nicht véllig konstant, aber ihr Steigen nimmt héheren Wert erst bei Er- 
schopfung der Pufferkapazitat an. 

Fir den Organismus wichtige Puffergemische sind Kohlensaure- 
_ Na-Bikarbonat und primires Na-Phosphat — sekundiares Na-Phosphat. 
Auch Ampholyte, d. h. Stoffe, die sowohl als Saure wie als Base wirken 
_kénnen, besitzen eine Pufferwirkung. Physiologisch wichtig sind hier 
vor allem die Aminoséuren. Der Umschlagspunkt der Ampholyte, d. h. 
ob sie sich als Saéuren oder Basen verhalten, liegt am isoelektrischen 
Punkt d. h. an der Stelle. an der die Zahl der freien Ionen am geringsten ist. 

Die Zellen der hochdifferenzierten Gewebe der Wirbeltiere reagieren 
auf Anderungen der py sehr stark mit Funktionsinderung, die weniger 
differenzierten, wie z. B. die Fibroblasten und die Zellen vieler niederer 
Tiere, sind viel weniger empfindlich Es ist also im Laufe der phylo- 
genetischen Entwicklung eine Reaktionsverfeinerung eingetreten, unter 
Verminderung der H’-Resistenz. Stets liegt aber das Reaktionsoptimum 
nahe dem Neutralpunkt, etwas zur alkalischen Seite verschoben. Aus 
diesem Grunde ist in den kiinstlichen Kérperfliissigkeiten, z. B. Ringer- 
lésung, NaHCO, enthalten, um die Reaktion in diesem Punkt festzuhalten. 

Die H: treten auch in Beziehung zum Ionenantagonismus der Neu- 
tralsalzionen. Im Jonenantagonismus der ein- und mehrwertigen Kationen 
konnen letztere unter bestimmten Umstinden durch H: ersetzt werden, wie 
auch umgekehrt die Saurewirkung durch Salze aufgehoben werden kann. 


4, Der Stoffwechsel der Alkalien und alkalischen Erden. 


Uber den Kreislauf der Alkalien ist sehr wenig bekannt Sie erleiden 
in gebundener oder freier Form die verschiedensten Schicksale. Pflanzen 
enthalten mehr K als Na, Tiere meist mehr Na. Bei Insekten findet sich 
dasselbe Verhaltnis von K: Na wie in den Futterpflanzen. Der Foétus 
besitzt einen hoheren Na-Gehalt als der fertige Organismus. K und Na 
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sind meist an Cl, in geringeren Mengen an CO;3, PO, und SQ, ge- 
bunden, auBerdem gibt es organische Alkaliverbindungen. Bemerkens- 
wert ist, daB die roten Blutkérper einiger Sauger, wie Pferd, Schwein 
und Kaninchen, nur K, die anderer, wie Rind, Hund und Katze, nur 
Na enthalten. 

Von den Hrdalkalien sind vor allem Ca und Mg von Bedeutung. 
Auch andere, wie Sr, kommen gelegentlich als Skelettsubstanzen vor wie 
bei den Acanthometriden. Uber den Kreislauf in der ionalen Form wissen 
wir so wenig wie bei den Alkalien. Die Aufnahme in den Organismus er- 
folet als Ion oder Salz vermittels Resorption durch den Darm, soweit 
die 4uBere Haut undurchlassig, die Abscheidung des Ca aber durch den 
Dickdarm, teilweise auch durch die Niere. Die Gegenwart des Mg ver- 
hindert bei wachsenden Tieren die Ablagerung von Ca und damit vor- 
zeitige Verknocherung. 

Die Fahigkeit des Ca, mit CO,” und PO,’” schwerlésliche Nieder- 
schlage zu bilden, ist biologisch von héchster Bedeutung, weil der Or- 
ganismus sie zur Erhartung der organischen Skelettsubstanzen verwendet. 
Bei fast allen Tiergruppen finden sich kalkspeichernde Zellen im Binde- 
gewebe wie bei Arachnoiden, Schnecken, Cestoden und Echinodermen 
oder vor allem in der Mitteldarmdriise wie bei Schnecken und Crustaceen. 
Bald erfolgt die Ablagerung als Phosphat, bald als Karbonat. 


Bei den Regenwiirmern stehen die Morrenschen Driisen im 10.—12. Segment 
der Osophaguswand im Mittelpunkt des Kalkumsatzes. Sie sondern einen aus CO;Ca 
bestehenden Kristallbrei ab. Nach neueren Untersuchungen steht diese Kalkproduk- 
tion mit der Atmung insofern in Beziehung, als bei sehr hohem CO,-Partialdruck der 
Atemluft die CO, des Blutes an das Ca gebunden und damit unschadlich gemacht wird. 
In Ca-armem Milieu wird dabei das Ca durch NH, ersetzt, so bei Helodrilus, der in 
Dung gehalten wird. 

Schnecken verwenden den in den Kalkzellen der Mitteldarmdriise als (PO,),Ca, 
gespeicherten Kalk unter Umlagerung in CO,Ca zur Schalen- und Diaphragmabildung, 
sowie bei Bereitung des Ca-reichen Schleimes (Landschnecken). Auch in den Leypie- 
schen Zellen finden sich Kalkdepots. 

Bei den dekapoden Crustaceen finden sich zwischen Kutikula und Matrix des 
Magens Kalkdepots als sog. Krebsaugen, die bei der Hiutung in den Magen gelangen, 
vom Magensaft aufgeldst und zur Neuinkrustierung der Kutikula verwandt werden. 
Wie chemisch die Auflésung des aus CO,Ca und (PO,),Ca, bestehenden Krebsauges 
erfolgt, ist noch nicht sichergestellt, da der Magensaft keine freien Sauren enthalt. 

Bei Echinodermen und manchen Protozoen wird der Kalk direkt ohne vorherige 
andersartige Deponierung in Form von Skelettnadeln kristallinisch ausgeschieden. 
Bei den Kieselschwammen ist das Ca durch Si ersetzt. 

Die Wirbeltiere speichern Ca vor allem in den Knochen. Die Knochengrund- 
substanz ist organischer Natur. Sie enthilt Ca als komplexe Verbindung folgender 
Zusammensetzung gespeichert: 


ORO Ca 
SS 

Cal ‘Ca CO} X H,0. 
Va 
OROf-=. Gale 


AuBerdem enthalt der Knochen noch Na, K, Mg, Cl und Fe. 

Die Knochenbildung steht unter dem Einflu8 bestimmter endokriner Driisen, 
wie Thymus, Thyreoidea, Hypophyse und Geschlechtsdriisen. Trotz der Ein- 
lagerung grober Mengen Kalksubstanz zeigt der Knochen stets lebhafte Stoff- 
wechselvorginge. 

Kine hiufige, namentlich bei Kindern auftretende Stérung in der Knochen- 
bildung ist die Rachitis. Sie beruht weniger auf Ca-Mangel (21% gegen 24% normal) 
als auf der anormalen Funktion der Osteoblasten. Bei Ca-Mangel tritt bei er- 
wachsenen ‘Tieren, vor allem alten Leuten, eine teilweise Auflésung von Ca an 
solchen Knochen ein, die keine Stiitzfunktion haben: Osteoporose. Als Osteomalazie 
bezeichnet man eine oft bei Schwangeren und Menschen mit ungiinstigen Lebens- 
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bedingungen (einseitige Ernahrung) erfolgende Auflisung des fertigen Knochens. 
Primir ist dabei die Umwandlung der Grundsubstanz, das sekundare die Entkalkung. 

Das Ca spielt ferner bei der Blut- (vgl. p. 118) und Milchgerinnung (vel. p. 81) 
eine entscheidende Rolle. 

Eng verkniipft vor allem mit dem Ca- ist der PO,-Stoffwechsel, 
der auch Beziehungen zu Phosphatiden, EiweiBen und Kohlehydraten 
hat. Aufgenommen wird die Phosphorsaéure nach Abspaltung aus orga- 
nischen Verbindungen im Darmkanal in anorganischer Form. Auch 
anorganische Phosphatverbindungen des Wassers werden so ausgenutzt. 
Auf solche Weise gewinnen Lachse ihren gesamten zusitzlichen P-Bedart 
wahrend der Reifung ihrer Geschlechtsprodukte. Freie Phosphorsaure 
entsteht in allen Zellen als Endprodukt zahlreicher Umsetzungen vor 
allem bei der Muskelarbeit. Bei Insekten und vielen anderen Wirbellosen 
wird durch Monophosphat das Sekret des Mitteldarmes angesauert. 


5. Der Ejisenstoffwechsel. 


Dem Eisen fallt im Stoffwechselgeschehen eine besondere Bedeutung 
zu. Schon in den Aaltesten Zeiten wurde es als Heilmittel verwandt. 
MENGHINI wies 1745 Eisen als den charakteristischen Bestandteil der 
Blutkorper nach und leitete damit eine neue Epoche in der Erforschung 
des Kisenstoffwechsels ein. 

Eisen findet sich bei allen Tieren, die rotes Blut besitzen, und laBt 
sich auch im Stoffwechsel fast aller anderen nachweisen. Uber die Art 
der Aufnahme bei den Wirbellosen herrscht noch groBe Unklarheit. Oft 
sind es, wie bei Aphrodite aculeata, eng umgrenzte Darmteile, an denen 
allein die Aufnahme erfolgt. Bei den Orthopteren wird im Gegensatz 
zu anderen Insekten der Enddarm als Ort der Resorption angegeben. Im 
Gegensatz dazu sind wir bei den Wirbeltieren besser unterrichtet. All- 
gemein wird im Darmkanal aus sog. anorganisch-organischen Verbin- 
dungen das Eisen anorganisch abgespalten und allein von allen Schwer- 
metallen durch den Diinndarm aufgenommen. Nach seinem Kreislauf 
wird es durch den Dickdarm ebenso wie Ca, Bi, Hg und P abgeschieden. 
Die Nieren scheiden nur Spuren von Eisen aus. 

Die Bedeutung des Eisens beruht 1. in seiner Bindung als Hamo- 
elobineisen (HbFe), auf seiner Fahigkeit zum O,-Transport; 2. in 
seiner Bindung als sog. Nicht -HbFe als Bestandteil aller tierischen 
Zellen, auf seiner Wirkung als O,-Ubertrager des Atmungsfermentes, 
wie die hervorragenden Forschungen Warsurecs gezeigt haben. Es 
hat also hier die Rolle eines Aktivators ftir Oxydationen. Ional im 
Sinne der bisher besprochenen Elemente spielt es eine ganz unter- 
geordnete Rolle. Infolge der engen Verbindung mit der Blutbildung 
findet sich das Eisen in Knochenmark, Blutdriisen und vor allem in 
der Milz besonders stark angehauft. Letztere ist vielleicht als Haupt- 
zentrale des Eisenstoffwechsels anzusehen. In welcher Form das Eisen 
in den Depots liegt, ist noch unbekannt, doch muB, dafiir spricht vor 
allem das Verhalten von Embryonen, das Eisen auch in einer nicht 
an Hb gebundenen Form gespeichert sein. 

Wahrend der embryonalen Entwicklung wird Fe im Embryo bis zur dreifachen 
Menge des normalerweise an Hb gebundenen gespeichert. Da die Milch sehr arm an I’e 
ist, wird dieses Depoteisen wahrend des Saugens durch Bindung an neuentstehendes 
Hb aufgebraucht, so daB bei zulange fortgesetztem Saiugen Fe-Mangel, Chiorose, ein- 
tritt. Diese Higenschaft der Milch fiihrt also zwangsliufig zum Ubergang zu anderer, 


Fe-haltiger Nahrung. Die Meerschweinchen, die bei der Geburt keine I'e-Depots 
besitzen, sdugen nur wenige Tage. 
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Auch die Leber besitzt einen sehr hohen Fe-Gehalt. Die Mittel- 
darmdriise der Mollusken (Planorbis) enthalt 25mal mehr Fe als das 
iibrige Kérpergewebe. In der Leber findet der Abbau des nicht mehr ver- 
wendbaren organischen Eisens statt, dessen organische Komponente 
in der Form von Gallensiuren dann bei der Fettverdauung noch weitere 
Funktionen zu erfiillen hat, wihrend ein groBer Teil des Kisens in den 
Leukozyten zur weiteren Verwendung abtransportiert wird. 


Die Wirkung des Eisens hiingt von seiner Bindungsart und seiner Oxydations- 
stufe ab. Nur das anodisch wandernde Fe, nicht das kathodische ist im Organismus 
wirksam. Letzteres wird von der Milz gespeichert. Der Organismus vermag nur in 
der Ferroform zugefiihrtes Eisen seinem Stoffwechsel zuzufiihren. Ferrieisen wirkt 
— von einer bestimmten Konzentration ab — als Hiwei® fallendes Gift. Es kann 
jedoch im Magen in geringer Menge aus Ferri-Ferroeisen gebildet werden. Der laufende 
physiologische Verbrauch wird auf diese Weise bestritten. Das in der Ferroform 
resorbierte Fe geht schon im Blute in eine komplexe EiweiSferriverbindung tiber, die 
Fe anodisch enthalt. Diese Komplexe sind aber nur bei alkalischer Reaktion bestandig. 
Bei saurer Reaktion in den Zellen wird Eisen in Ferriform abgespalten, die O, abgibt, 
dabei in die Ferroform zuriickkehrt und nun z. T. denselben Kreislauf wiederholt, 
z.'T. weiter reduziert und damit aus dem Kreislauf ausgeschaltet, d. h. durch die Leber 
abgebaut wird. Durch diesen Mechanismus erfolgt die Reaktion von aktiviertem 
Sauerstoff mit der organischen Substanz, wahrend molekularer Sauerstoff niemals 
direkt mit ihr reagiert. 

In Beziehung zum Fe-Stoffwechsel ist das Kupfer zu erwahnen. 
Fiir seine Wichtigkeit spricht neben dem Vorkommen als respiratorischer 
Farbstoff bei manchen Mollusken und Arthropoden seine wahrscheinlich 
gemachte Bedeutung fir zellkatalytische Vorgange bei allen Tieren. 

So soll es unter anderem als Katalysator notwendig zur Hamin- 


synthese sein. Es findet sich vor allem in der Leber gespeichert. 


6. Der Jodstoffwechsel. 


Die auBerordentliche Bedeutung des Jods fiir den Organismus ist 
heute unbestritten anerkannt. Besonders stark angereichert ist es in 
Meeresalgen und manchen Meerestieren, die es, zu 2—3°, an Geriist- 
elweiB gebunden, gespeichert enthalten. Bei den Wirbeltieren findet 
es sich vor allem in der Schilddriise auBer bei Fischen, die es in direkter 
Bindung an ungesattigte Fette in der Leber speichern. 

Die Aufnahme des Jods in den Organismus erfolgt mit der Nahrung, 
dem Trinkwasser und der Atemluft. Das Jod, das primar im Urgestein 
enthalten und im Meere in groBen Mengen gelést ist, wird daraus gas- 
formig durch die Luft verbreitet, an das SiiBwasser und den Boden 
abgegeben und dadurch von Pflanzen und Tieren aufgenommen. Weit 
landeinwarts- und hochgelegene Gegenden enthalten daher nur geringe 
Mengen und sind ausgesprochen jodarm. 

Das in den Organismus gelangte Jod wird von der Schilddriise 
gespeichert. Das fiir sie spezifische Hormon, das Thyroxin, ist als Derivat 
des Dijodthyrosins eine Jodverbindung. Auf der Bildung dieses Hormons 
beruht die Wichtigkeit des Jodstoffwechsels. Der tigliche Verbrauch be- 
tragt beim Menschen 0,1 mg. Ional spielt das Jod keine Rolle. Der 
Abbau jodhaltiger Verbindungen erfolgt wahrscheinlich in der Leber, 
die Ausscheidung durch Galle und Harn. . 

Jodmangel bedingt eine Unterfunktion bzw. Degeneration der 
Schilddriise, die sich in der Entstehung eines Kropfes kennzeichnet. 
Gegenden geringen Jodgehaltes sind daher in bezug auf Entstehung 
des Kropfes besonders gefihrdet. Als Vorbeugemittel werden, wie z. B. 
in der Schweiz, staatlich dem Kochsalz Jodsalze zugesetzt. 
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7. Die ubrigen anorganischen Bestandteile. 


Chlor, organisch oder als Salz gebunden und als freies lon auf- 
tretend, ist fiir alle Lebensprozesse unentbehrlich. Von der Magendarm- 
wand wird es als HCl abgeschieden und zur Aktivierung der Pepsin- 
wirkung verwandt. Seine spezifische ionale Wirkung ist vor allem bei 
den Vorgingen der Muskelkontraktion untersucht worden. Fir Brom 
und Fluor ist die Notwendigkeit zum Leben nicht nachgewiesen, trotz- 
dem sie sich in allen Geweben finden. Ersteres kann Cl physiko-chemisch 
ersetzen, wurde im Magensaft mancher Fische gefunden und kommt, 
organisch gebunden als Bromthyrosin in den Stiitzgeweben der Korallen 
vor. Fluor findet sich vor allem zu 0,05—0,1°% in Knochen und Zahnen. 

Uber die Bedeutung des Arsens, dessen Heilwirkung auf den 
Organismus bei Zuifuhr kleiner Dosen bekannt ist, wie iiber die des 
Silictums und Bors, die sich auch in allen Organismen befinden, ist 
nichts sicheres bekannt. 

Dasselbe gilt fiir das Zink, fiir dessen Bedeutung jedoch sein Vor- 
kommen gerade in den tatigsten Organsystemen spricht, so 1m Zentral- 
-nervensystem, im Thymus und vor allem in den Sexualorganen. Ks 
soll auch, so bei der Muschel Sycotypus, respiratorische Funktion in 
Verbindung mit einem Protein besitzen. 

Der Schwefel, der meist organisch gebunden in Eiwei8 (Cystein, 
Cystin) auftritt, findet sich als freie Schwefelsfure im Speichelsekret 
der Schnecke Dolium. 


II. Die organischen Bestandteile des tierischen Organismus 
und ihr Kreislauf. 


Zu den organischen Stoffen des tierischen Organismus rechnen 
solche, die Kohlenstoff enthalten (nur CO, wird zu den anorganischen 
Stotfen gerechnet). Hierher gehéren in chemischer Hinsicht die Kohle- 
hydrate, Fette, Kiwei8e und Purinkérper. Es sind Stoffe meist hoch- 
molekularer Zusammensetzung, die vor allem bei den EKiweiSen in kol- 
loidaler Form auftreten. Der tierische Organismus ist nicht befahigt, 
aus den Elementen organische Verbindungen aufzubauen, wohl vermag 
er die organischen Stoffe, die von der Pilanze gebildet und ihm durch 
die Nahrung zugefiihrt werden, in seinen Kreislauf aufzunehmen und in 
mannigtaltiger Weise umzuformen. Wir sprechen zwar von einem ge- 
sonderten Kreislauf der Kohlehydrate, Fette, EKiweiBe und Purinkorper, 
doch ist diese Einteilung kiinstlich. Der Organismus kennt nicht die 
vorgenannten Stoifgruppen, die Begrifisbildungen unserer chemischen 
Analyse sind. Fiir ihn spielen nur die reaktionsfahigen Gruppen dieser 
Stoife eine Rolle, gleichgiiltig, ob sie in Kohlehydraten, Fetten oder 
HiweiBen stehen. Der tierische Organismus vermag, wenn auch innerhalb 
gewisser Grenzen, nach Bedarf diese Stoffe ineinander zu itberfiihren. 
Trotzdem gibt es charakteristische Erscheinungen im Verhalten einer jeden 
dieser Gruppen, die die gesonderte Besprechung, nicht nur der Ubersicht 
wegen, rechtiertigen. 


1. Die Kohlehydrate (KH). 


Der Begriff des Kohlehydrats ist ein biologischer, es stellt keine 
chemisch-einheitliche Gruppe dar. Zu den KH rechnen Stoffe, deren Grund- 
kérper, die Zucker, sich auf die Summationsformel C, Ho,On (n = 2 — 9) 
zuriickfiihren lassen. Von den vielen daraus sich ableitenden Ver- 
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bindungen spielen nur verhaltnismabig wenige im tierischen Organismus 
eine Rolle. Chemisch sind die Zucker Aldehyde oder Ketone (nur der 
Fruchtzucker) mehrwertiger Alkohole. Durch weitere Oxydation der 
Aldehyde entstehen zunachst ein-, dann zweibasische Saéuren, wahrend 
die Ketone zerfallen. Es besteht also die Beziehung: 


Misano ae a elnbasische Saure ~> zweibasische Saure 
Keton ~~ zerfallt 


Die Zahl der C-Atome im Alkohol gibt die Bezeichnung fiir den Zucker; 
z. B. der Zucker des zweiwertigen Alkohols, des Glykolls, heiBt Biose, 
des dreiwertigen, des Glyzerins, Triose, entsprechend Pentose, Hexose, 
Heptose usw. Von all diesen haben fiir den tierischen Organismus ins- 
besondere die Hexosen eine groBe Bedeutung. 

Die Hexosen als die hauptsachlichsten Grundkorper der KH, 
haben die Eigenschaft, unter Wasseraustritt sich zu polymerisieren. Als 
gemeinsame Bezeichnung aller Zucker hat man den Namen Saccharide 
eingefiihrt. Je nach der Menge der zusammentretenden einfachen Zucker 
unterscheidet man dann Mono-, Di-, Tri-, Polysaccharide. Letztere sind 
bereits kolloidale Kérper, wahrend Mono- und Disaccharide kristallinisch 
sind. Mit zunehmendem Molekulargewicht nehmen die kristallinen 
EKigenschaften immer mehr ab. Das einzige kolloidale KH des tierischen 
Organismus ist das Glykogen. Es sei hier daraut hingewiesen, da8 die 
einfachen, nur aus einem Grundkorper bestehenden C, Zucker auch als 
Monosen bezeichnet werden. Neuerdings verwendet man eine sinngemaBere 
Hinteilung, die die Monosaccharide als die weitaus wichtigsten abtrennt 
und ihnen als Glykoside alle Verbindungen gegeniiberstellt, die Zucker 
untereinander oder mit anderen OH-Gruppen atherartig, also unter 
Wasseraustritt ,gebunden enthalten. Das Schema der Glykosidbildung ist: 
(OH+HO-R ae 

iH —H,0 /)H 
: ie ae 

Die sich daraus ergebende Einteilung ist folgende: 

a) Monosaccharide = Monosen. 
b) Glykoside. 

a) Holoside: beide Komponenten der Atherbindung sind Zucker 
= Di-Polysaccharide (auch Bi-Polyosen) genannt. 

6) Heteroside: Atherbindung zwischen einem Zucker und einem 
Alkohol oder zyklischen Stoffen. Diese Gruppe wurde friiher 
allein Glykoside genannt. Sie ist im tierischen Stoffwechsel ohne 
Bedeutung. 


EOS) 


a) Die Monosaccharide. 


Die einfachen, im tierischen Organismus vorkommenden Zucker — 
gehéren fast ausschlieBlich zur Hexosegruppe, nur in Verbindung mit 
den Nukleinsaéuren findet sich eine Pentose, die d-Ribose. Die wichtigsten 
Hexosen sind die d-Glukose, d-Galaktose, d-Mannose und d-Fruktose, 
von denen die letztere ein Keto-, die anderen Aldehydzucker sind, die 
sich durch ihr stereoisomeres Verhalten unterscheiden. 

Die stereoisomeren Erscheinungen spielen bei den organischen Naturstoffen 
eine ungeheuer wichtige Rolle. Sie beruhen auf dem Auftreten von asymmetrischen 
C-Atomen, d. h. solchen, die mit vier verschiedenen Atomen oder Atomgruppen ver- 
bunden sind. Durch das Vorhandensein eines asymmetrischen C-Atoms (mit O* 
bezeichnet), kann der gleiche Stoff in zwei Formen auftreten, die sich konfigurell wie 
Splegelbilder verhalten, aber verschiedene Eigenschaften besitzen. Sie drehen die 
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Ebene des polarisierten Lichtes nach der einen oder anderen Seite, sind optisch aktiv. 
Nach bestimmten GesetzmiBigkeiten wird die nach der einen Seite drehende Form 
als d- (rechts), die nach der anderen drehende als 1I- (links) Form bezeichnet, das 
Gemisch gleicher Teile beider, das ihre Higendrehung aufhebt, heiBt dl- (razemische) 
Form. Die wirkliche Drehung wird durch Zusetzen von (+) rechts und (—) links 
angegeben. Durch die Erscheinung der optischen Aktivitat tritt also eine ungeheure 
Komplikation der chemischen Verbindungen ein. Ist n die Zahl der asymmetrischen 
C-Atome in einer Verbindung, so ergeben sich n?-Isomere (vgl p. 32). Fast alle 
organischen Verbindungen des Organismus sind optisch aktiv. Der Organismus 
verwendet nur diejenigen Komponenten aus einem razemischen Gemisch in seinem 
Stoffwechsel, die die gleiche optische Aktivitat besitzen wie seine eigenen Bestandteile. 

Da die Hexose 4 asymmetrische C-Atome enthalt, sind 24 = 16 Stereomere oder 
8 Paar optische Antipoden méglich, die einander spiegelbildlich gleich sind und eine 
gleich groBe Drehung nach verschiedenen Richtungen besitzen. Die Konfigurations- 
bilder der vier Hexosen sind: 


1CHO CHO CHO CEH OH 
| | | 
2 -() EL HO} CF-H Hy C*<0H C = 
Bate to eccat eth de: ES he ere ae a Semi ae ade enon RI, Alea 
HO-°C*-H HO :-C*-H BOC. i HO-C*-H S 
— | — | ae ees 
40*-OH H-C*-OH HO «©? > H-C*-OH 
| os | ice | =e 
H -°C*. OH H «C*- OFF H-C*-OH H C* OF 
| an | aaa | ola Sek 
°CH,OH CH,OH CH,OH CH,OH 


d (+) Glukose d(-+)Mannose d(+)Galaktose d(—) Fruktose 


Das Verhalten des Zuckers im inneren Stoffwechsel zeigt, da8 er meist nicht die 
hier zugrunde gelegte offene normale Aldehyd- oder Ketoform haben kann. Das Auf- 
treten einer weiteren isomeren Form an jedem der vorgenannten Zucker spricht fiir 
das Vorhandensein eines 5. asymmetrischen C-Atoms, das nur durch eine Ringbildung 
verwirklicht sein kann. Eine solche Ringbildung kann bei den Aldohexosen zwischen 
C-Atom 1 und 4, also in < 1,4 >, bei der Ketohexose in < 2,5 > Stellung eintreten. 
Der Ring, der dadurch im Zucker entsteht, entspricht dem Furan oder Butylenoxyd. 
Er kann aber auch in < 1,5 > bzw. in < 2,6 > Stellung liegen und entspricht dann 
dem Pyran oder Amylenoxyd. Die entsprechenden Zucker bezeichnet man als Fura- 
nosen und Pyranosen, die durch das neue asymmetrische C-Atom entstandenen 
isomeren Formen mit a und f. 

Die a- und f-Isomerie erklirt die Erscheinung der Mutarotation, d. h. die 
-Tatsache, da8B nach Auflésung des Zuckers in Wasser erst nach einiger Zeit die richtige 
_Drehung auftritt. Neben der Normalform findet sich die a- und f-Form in Lésung, 
deren Gleichgewicht aus ersterer sich erst allmahlich einstellt; die 6-Formen drehen 
schwach, die a-Formen stark. 

Die Pyranosen stellen diejenige Form eines Zuckers dar, in der er bestandig ist, 
die Furanosen, auch h-(Hetero)zucker oder am-(alloimorphe) Formen genannt, sind 
frei unbestindig, doch sind sie deshalb so wichtig, weil die stabilen Formen nur iiber 
diese Durchgangsform vom Organismus verarbeitet und zur Bildung von komplexen 
KH einerseits wie weiteren Abbaustufen andererseits verwandt werden kénnen. Es 
kann also jeder Zucker in wenigstens fiinf Formen auftreten. Dadurch wird klar, 
wie verwickelt die an sich einfachen Verhaltnisse im inneren Stoffwechsel werden. 
Wie die Uberfiihrung der n- in die zyklische Form erfolgt, ist noch nicht klar. Man 
vermutet hierbei ein Hingreifen des Insulins und der Phosphorsdure. 


CHO CHO SHO 


| | | 
(CHOH), O(CHOH), _. Or, 


| Bite 

CH,OH \CH S- ANOH 
CHOH CH,OH 
| 
CH,OH 


n-Aldehydform Butylenoxydform Amylenoxydform 


Neuerdings hat man die sehr stabile < 1,6 > Ringform (y-Glukose), sowie sehr 
reaktionsfihige < 1,2 > Athylenringe erweisen und einen ebensolchen < 1,3 > 
Propylenoxydring wahrscheinlich machen kénnen. Es zeigte sich, dali mit wechseln- 
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dem Ring die Eigenschaften sich andern. Zucker mit Athylenoxydring besitzen einen 
besonders hohen Energiewert. Er findet sich im Fruktoseanhydrid, dem Laevan, aus 
dem das Inulin aufgebaut ist: 


pon 


Laevan: H,C — C— CHOH — CHOH — CH — CH,0H 
hero eee) | 


Es ist nun bemerkenswert, daB die héchststehenden Pflanzen, die Korbbliitler, 
Inulin aus Laevan, die tiefer stehenden Ordnungen Starke aus Glukose und Fruktose, 
die Pilze Trehalose nur aus Glukose bilden. Da dem Fruchtzucker der hochste Energie- 
wert zukommt, ist damit eine der Phylogenie parallele Reihe gegeben. 


Die genetischen Beziehungen der physiologisch wichtigen Hexosen 
und Pentosen ergeben sich aus nachstehendem Schema: 


Reduktion Oxydation Oxydation 
Alkohol <— Zucker —> einbasische Siure —> zweibasische Saure 
Sorbit Glukose Glukuronsaure Zuckersaiure 
Dulzit Galaktose Galaktonsadure Schleimsaure 
Mannit Mannose Mannonsaure Mannoschleimsaure 
— Fruktose — 
Ribit Ribose Ribonsaure Riboglutarsaure 


Physiologisch auBerordentlich wichtig ist die Tatsache, dab Glukose, 
Mannose und Fruktose bei einem py > 7,0, also bei Gegenwart freier OH’, 
in Gleichgewichtsreaktion in dieselbe Enolform tibergehen. 


—CH(OH)-CHO ( —C(OH)=COH Y -—CO-—CH,OH 
H 
Glukose Enolform Fruktose 
Mannose 

Durch diese Reaktion kénnen die genannten Zucker ineinander 
iiberfiihrt und im Energiestoffwechsel sowie bei der Reservestoitbildung 
die jeweils notwendige Zuckerart gebildet werden. Bei jedem Glykogen- 
abbau entsteht neben Glukose auch Fruktose, die itiber die Enolform 
und unter Umbildung zu Glukose auch zu seinem Autbau verwandt 
werden kann. Uber die Bildungsméglichkeit der Galaktose herrscht noch 
volliges Dunkel. 

Hine weitere physiologisch wichtige Reaktion der Zucker ist ihre 
Garbarkeit. Unter Garung versteht man den ohne Zutritt von Og, also 
anoxydativ, erfolgenden Abbau, unter Vermittlung eines Gdarungs- 
enzymkomplexes, der sog. Zymasen. Man unterscheidet zwei Haupt- 
typen der Garung, die alkoholische, die durch Fermente der Hefezelle, 
und die Milchséuregirung, die durch solche der Bakterien und Tierzelle 
bedingt wird. Die Bruttoumsetzung der ersteren ist C,H,.0, = 
2 C,H,OH + 2 CO,, die der letzteren, allein in der tierischen Zelle sich 
Tine nena Well One mor tinu) ss 

Das Garungsferment ist ein Gemisch zahlreicher, z. T. noch un- 
bekannter Enzyme, namentlich derjenigen, die die ersten Schritte des 
Abbaus vermitteln. Dieser Teil ist bei der Hefe zum gré8ten Teil struktur- 
ungebunden, bei der tierischen Zelle als glykolytische Fermentgruppe 
jedoch an die Unversehrtheit der Zelle gekniipft. Uber die ersten 
Schritte beim GarungsprozeB, d. h. beim ersten Angriff auf das Zucker- 
molekiil, herrscht noch viel Unklarheit, waihrend die spiteren Stufen 
besser bekannt sind (vgl. p. 21). 

Die Zucker werden schlieBlich in Stoffe der C,-Reihe, d. h. Stoffe 
mit 3 C-Atomen gespalten, wobei Methylglyoxal CH, -CO-CH, ent- 
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steht. Bis hierhin verlaufen alkoholische und Milchsduregarung gleich. 
Bei letzterer wird durch die Ketonaldehydmutase daraus durch H,O- 
Anlagerung Milchsaiure gebildet, bei ersterer fiihrt der Weg dann iiber 
Brenztraubensaiure und Azetaldehyd zu Athylalkohol und Kohlensaure. 

Die fiir den tierischen Organismus allein wichtige Milchsduregarung 
ist mit der Bildung von Milchséure beendet. Der durch den Garungs- 
prozeB erzielte Energiegewinn ist sehr gering (3—4°%), seine Bedeutung 
liegt darin, da dieser Energiegewinn momentan ohne vorherige Zufuhr 
von O, erfolgt, da Einschaltung von O, stets einen Zeitverlust bedingt. 
Erst dadurch kann die schnelle Einleitung von Energieprozessen im 
Organismus erfolgen. 

Vergirbar sind nur die natiirlichen d-Hexosen: d-Glukose, d-Fruk- 
tose, d-Mannose (d-Galaktose nur schwierig). Héhere Zucker werden 
nur dann vergoren, wenn sie fermentativ in die genannten Zucker ge- 


 spalten werden. 
b) Die Glykoside. 


Von den Holosiden (vgl. p. 14) kommen fiir den tierischen Organis- 
mus nur drei als Disaccharide in Frage: 

1. Die Saccharose-Atherbindung zwischen Glukose und Fruktose, 

2. Die Laktose-Atherbindung zwischen Glukose und Galaktose, 

3. Die Maltose-Atherbindung zwischen Glukose und Glukose. 

Die allgemeine Reaktionsformel ist: 

CeH 1205 + CeH 20. = C,.H..01, + H,0, 
jedoch kann die Verbindung an den Aldehyd- oder Ketogruppen oder am 
C-Atom 4 und 6 erfolgen. Nur wenn im Disaccharid eine freie Aldehyd- 
oder Ketogruppe erhalten bleibt, behalt der Zucker sein Reduktions- 
vermégen. Unter Beriicksichtigung der Bindung ist die Saccharose 
ein al Glukosido <1,5> 26 Fruktosid <2,5>, die Maltose ein a 1 
Glukosido < 1,5 > — 4 — Glukosid <1,5>. 

Die Saccharose (Rohrzucker) wird nur im pflanzlichen Organismus 
(Zuckerrohr, Zuckerriibe) gebildet und besitzt allein von allen Zuckern 
einen ausgesprochenen siiRen Geschmack. Sie ist rechtsdrehend, ihr 
Spaltprodukt, der Invertzucker, linksdrehend, da die d-Fruktose starker 
nach links als die d-Glukose nach rechts dreht. Sie reduziert nicht. 

Die Laktose (Milchzucker) findet sich nur in der Milch aller 
Saugetiere und wird in der Brustdriise aus Glukose tiber Galaktose und 
Fruktose gebildet. Laktose kann vom Erwachsenen nur schwer gespalten 
werden, scheinbar auch schwer vom Sdaugling, da sie bei Verdauungs- 
stérungen im Harn erscheint. Und doch ist sie das einzige KH, das er 
erhalt. Sie ist auch ein schlechter Glykogenbildner. Der Umweg der 
Milchzuckerbildung ist physiologisch nicht verstandlich, da die Laktose 
im inneren Stoffwechsel schwer angreifbar ist. Sollte hier eine durch den 
Reaktionsmechanismus bedingte Notwendigkeit vorliegen, deren Folgen 
der Organismus eben in Kauf zu nehmen hat? Der Milchzucker ist ein 
reduzierender Zucker. 

Die Maltose (Malzzucker) ist ebenfalls reduzierend und tritt bei 
der fermentativen Glykogen- und Starkespaltung auf. 

Die Polysaccharide nehmen chemisch insofern eine Sonder- 
stellung ein, als kleinere Gruppen von Anhydriden, C,H,,0; Hexosane © 
oder C,.H,,0,) Dihexosane, durch Assoziation zu gréBeren Komplexen 
verbunden sind, die sich zu Molekularassoziaten, Mizellen, zusammen- 
fiigen. Da sie dadurch ihre Wasserléslichkeit verloren haben, verlieren 
sie die Reduzier- und Garbarkeit ihrer Bausteine und werden damit ge- 
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eignet fiir ihre biologische Funktion als Reserve- und Geriiststoffe, die 
‘dem direkten Stoffwechsel eben infolge ihrer chemischen Tragheit ent- 
zogen sind. Die beiden Funktionen der Verwendung als Reserve- und 
Geriiststoff lassen sich nicht immer trennen. 

Die genaue Konstitution ist von keinem dieser Stoffe bekannt. 
Bei der Hydrolyse zerfallen sie in ihre kristalloiden Ausgangsprodukte. 

Das einzige tierische Polysaccharid ist das Glykogen, der einzige 
Reservestoff des tierischen KH-Stoffwechsels. Es findet sich in fast allen 
tierischen Zellen, auch in Hefen und Einzellern, deren Stoffwechsel an 
Tiere erinnert. Parasitische Wiirmer speichern und benétigen Glykogen 
in groBer Menge, da es ihnen anoxydativ zum Energiegewinn dient. 
Es ist kolloidal léslich, sehr ahnlich dem Amylopektin der Starke, ent- 
halt aber mehr PO,H; und andere Kationen, so daB es physiko-chemisch 
anders reagiert. Es ist auch starker assoziiert, so dab es beim Kochen 
keinen Kleister gibt. Das Aufbaumaterial fiir Glykogen wie auch fiir 
Stirke ist die Glukose. Bei der Spaltung entsteht stets als Zwischen- 
produkt Maltose. Bei endoparasitischen Ziliaten findet sich ein dem 
Glykogen verwandtes, aber nicht mit ihm identisches KH, das Para- 
glykogen. 

Die Starke ist das wichtigste pflanzliche Reservematerial, das 
dem tierischen Organismus seinen KH-Bedarf liefert. Die in Kérner- 
form verschiedenster Art abgelagerte Starke besteht aus zwei Substanzen, 
dem auBeren Amylopektin, das ein Trihexosan C,,H3;,0,; in Esterbin- 
dung mit PO,H,, K: und Ca” ist, rotbraune Jodreaktion und beim Kochen 
Kleister gibt, und der innen gelegenen Amylose, einem Dihexosan 
C1.H, 90,9, das frei von Elektrolyten und léslich in warmem Wasser ist, 
blaue Jodreaktion gibt und keinen Kleister liefert. Durch Entfernung 
der Elektrolyte nimmt das Amylopektin die Eigenschaften der Amylose 
an. Die hydrolytische Spaltung der Starke fiihrt tiber die Dextrine 
und die Maltose zu Glukose. Ein anderer pilanzlicher Reservestolf ist 
das aus d-Fruktose bestehende Jnulin und das in Flechten sich tindende 
Iachenin, das aber chemisch der Zellulosegruppe naher steht. 

Zu den Geriistsubstanzen dieser Gruppe gehoért vor allem die 
Zellulose, die aus reiner Glukose aufgebaut ist. Nach neueren For- 
schungen ist ihre Formel (C,H,,0;)759. Dabei betragt die Lange des 
Zellulosemolekiils etwa 4000 A und sein Durchmesser etwa 7—8 A, d. h. 
es ist einem Stab von 1 cm Durchmesser und 5 m Lange vergleichbar. 
Kin derartiger Bau scheint fiir viele Naturstoffe charakteristisch zu sein. 
Nur wenige wirbellose Tiere, wie z. B. manche Schnecken, vermogen 
Zellulose zu spalten. Wo bei héheren Tieren eine Spaltung stattfindet, 
erfolgt sie durch Bakterien (Wiederkiuermagen). Der Zellulose ahnliche, 
aber noch nicht genau definierte, als Hemzellulosen bezeichnete Stoffe 
sind dagegen fermentativ angreifbar. 

Zu den Heterosiden gehéren manche pflanzliche Herzgifte wie 
Adenin, Digitalis, Amygdalin, ferner die Bliitenfarbstoffe der Antho- 
zyangruppe und viele andere. Im tierischen Stoffwechsel sind sie in 
den Nukieinsiuren, dem Chondrosamin, das isomer dem Glukosamin ist, 
und der Glukuronsaure vertreten. 

Die Glukuronsdure (p. 16) paart sich im inneren tierischen Stoff- 
wechsel an giftige zyklische Stoffe, wie Phenol, Indol, Kampfer, Choral, 
macht sie dadurch unschadlich und bringt sie zur Ausscheidung durch 
die Niere. Diese Kigenschaft der Glukuronsaure besitzt auch die Schwefel- 
siure und das Glykokoll. 
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Das Chitosamin, ein Aminozucker, ist eine Glukose, deren OH- 
Gruppe am C,-Atom durch eine Aminogruppe ersetzt ist. An Proteine 
vebunden, findet es sich in Knorpel, Knochen und Schleimen (Muzine). 
Seine Azetylverbindung bildet in peptidartiger Bindung eine Geriist- 
substanz, das Chitin der Arthropoden. 


c) Die Rolle der Kohlehydrate im inneren Stoffwechsel. 

Direkt verwendbar im inneren Stoffwechsel sind nur die d-Glukose 
und die d-Fruktose. Uber die Bedeutung der d-Galaktose der Laktose 
wissen wir noch nichts. Die d-Mannose spielt anscheinend nur als 
Zwischenprodukt des Glykogenabbaus eine Rolle. Die Aufnahme in 


den Korperkreislauf erfolgt durch Resorption durch den Darm in Form 


des Monosaccharids, wahrscheinlich nur der d-Glukose. Bei den Schnecken 
ist die Aufnahme als Disaccharid sichergestellt. Erst durch die Um- 
wandlung in die am-Form kann der Zucker in den inneren Stoffwechsel 
eintreten, ohne sie verhalt er sich wie ein unverwendbarer Fremdkérper. 


_ Diese Umwandlung erfolgt bei den Vertebraten in der Leber. 


Da bei den Wirbeltieren der Zuckergehalt des Blutes, der sog. 


| Blutzuckerspiegel, nur in sehr geringen Grenzen schwanken darf, wird 
der iiberschiissige Zucker, der durch die Pfortader zur Leber geleitet 
_ wird, vor allem dort und in den Muskeln in die Glykogenform verwandelt 
/und deponiert und dadurch aus dem aktiven Zuckerstoffwechsel heraus- 
-genommen. Bei Zuckermangel kann Zucker aus HiweifSen und Fett 
_gebildet werden, wie umgekehrt iiberschiissiger Zucker bei Uberfiillung 


der begrenzten Depots in EiweiBe und Fett verwandelt werden kann. 

Die Hauptbedeutung des Zuckers beruht auf seiner Verwendung 
als Hnergiequelle, vor allem beim Vorgang der Muskelkontraktion, wobei 
als notwendiges Nebenprodukt Warme entsteht (vel. p. 90). Wahrend 
der Zucker in der Glukoseform sich besser zu Glykogen und Fettsynthese 
eignet, legt man neuerdings der Fruktoseform im energetischen Stoff- 
wechsel immer gréBere Bedeutung bei. Das Glykogen ist der am schnell- 


sten mobilisierbare Reservestoff, durch dessen Spaltung direkt verwend- 
bare Zucker in das Reaktionsgeschehen hineingeworien werden kénnen. 


a) Die allgemeinen Vorgange beim Stoffumsatz. 

Beim Stoffabbau sind zwei biologisch verschiedene Stufen zu unter- 
scheiden. Die zuerst einsetzende ist chemisch als Hydrolyse — d. h. als 
ein Vorgang, bei dem durch EHinfiihren von Wasser in das Molekiil eine 
Spaltung erfolgt —, biologisch als Uberfiihrung von hochkolloidalen 
Stoifen in eine reaktionstihige chemisch verwendbare Form zu_be- 
zeichnen. Die Hydrolyse ist durch das geringe Auftreten an freier Energie, 
gemessen im WarmemaB, gekennzeichnet. Dies bedingt die leichte 
Resynthese in diesem Stadium des Stoifwechsels. 

Die anschlieBenden eigentlichen Abbauprozesse, neuerdings unter 
dem Sammelnamen der Desmolyse zusammengefaBt, bedingen tiefe 
Kineriffe in die Endprodukte der Hydrolyse unter Spaltung und Oxy- 
dation der Kohlenstoffketten. Sie fiihren zur Bildung von CO, + H,0, 
wobei freier O, aufgenommen wird. Diese dissimilatorischen Vorgange 
machen also die Prozesse riickgangig, die durch Assimilation in der 
Pilanze vor sich gegangen sind, wobei die dabei zugefiihrte Energie 
wieder frei wird. Die ersten Stufen der Desmolyse kénnen anaerob ver- 
laufen unter dem Einflu8 der sog. Oxydoreduktion d. h. der Wasser- 
stoifanreicherung in dem einen und seines Entzugs in dem anderen 

Dk 
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Teile des reagierenden Molekiils. Dabei kann es schon zu einem Zerfall 
des Molekiils kommen. (Bildung von C,-Kérpern bei Hexosen.) Es 
kénnen auch fremde Stoffe zur voriibergehenden Ubernahme von 
Wasserstoff, sog. Wasserstoffakzeptoren, in Mitwirkung treten (vgl. p. 46). 

Der Entzug von H, fiihrt zur Bildung von Karboxylgruppen 
(-COOH), die als CO, abgespalten werden. Die Anreicherung von H, 
fiihrt schlieBlich zu seiner Abspaltung unter Bindung an O, durch Bildung 
von H,O. Das CO, entsteht also ohne Hinzutreten von freiem O,, das 
H,O dagegen durch die Bindung von Wasserstoff an Sauerstoff als erstes 
Oxydationsprodukt. Der Wasserstoff zur Knallgasreaktion: 2 H, + O, 
wird aus Stoffen vom Typus CH,O entnommen, die solange umgeformt 
werden, bis es zur Abspaltung von H, und CO, kommt. Die bei der 
Knallgasreaktion frei werdende Energie betragt pro Mol 68 Kal. Da 
bei der CO,-Bildung keine wesentliche Energieabgabe erfolgt, diese viel- 
mehr im hydrierten Produkt gebunden bleibt, solange keine Abspaltung 
von H, und damit Bindung an O, erfolgt, ist der Energiegewinn in diesem 
Falle sehr gering, selbst wenn es zur Bildung von CO, kommt, wie z. B. 
bei der alkoholischen Garung, bei der das Endhydrierungsprodukt 
C,H;OH den Wasserstoff festhalt. Das Eingreifen von O, in die vorher 
anoxybiontisch verlaufenden Prozesse, wobei die Knallgasreaktion aul- 
tritt, bezeichnet man als innere Atmung. 

Es muf betont werden, dap Garung und Atmung nicht zwer parallele 
Prozesse, sondern eine Reaktionsfolge sind, die wir einfach dann als 
Gdrung bezerchnen, wenn die oxydatwe Phase wegfallt (obligate Anaerobier ) 
bzw. sehr gering ist (Kulturhefen und fakultatwe Anaerobier ber Gegenwart 
von O,) und als Atmung, wenn sie beherrschend eimgreift. Jede Zelle 
kann, wenn auch nur zeitweise, auf die oxydative Phase verzichten, da 
ja auch die anoxydative Phase Energie liefert. Chemisch bedeutet die 
anoxydative Umwandlung die Bildung (und Anhaufung) von Stoffen 
von héherem Reduktionspotential, die im Stoffwechsel ihren Wasserstoft 
leichter an den Sauerstoif abgeben, als die Ausgangsprodukte (Zucker). 
Diese Zusammenhange zwischen Garung und Atmung wurden als Hypo- 
these von Pasreur auigestellt und von MEYERHOF exakt bewiesen. Sie 
haben sich als allgemein giiltig erwiesen. 

Die Zufuhr von O, bei der oxydativen Phase ist bei KH, Fetten 
und EiweiBen verschieden groB. Das Verhaltnis des zugefiihrten O, 


zur abgegebenen CO,, also der Quotient oe; charakterisiert daher den 


O» 
oxydierten Stoff. Es wird respiratorischer Quotient genannt (RQ). 


Bei den KH vom Typ ©,H,,0, oxydiert der im Mol vorhandene O, den H, 
mu H,O, Fiir die tbrigbleibenden 6 C sind 6 O, erforderlich, also ist in diesem Falle 


fe AOKG) oles : 
der RQ 60 >= 1. Fette und EiweiBe besitzen weniger O, im Mol als KH, miissen 


daher zur vélligen Verbrennung mehr O, zufiihren; dadurch wird der RQ kleiner 
als 1. Er betragt fiir Fette 0,7, fiir Proteine 0,8. Der am Organismus gemessene 
RQ ist das Mittel von KH, Fett und EiweiSverbrennung und liegt zwischen 0,7 
und 1,0 (unter Beriicksichtigung des etwa 15% igen HiweiSanteils bei reiner Fettnahrung 
wie im Hunger 0,72 und reiner KH-Nahrung 0,95). Ein RQ > 1 (bis 1,4) weist 
auf starke Reduktionsvorginge hin, durch die zu dem allein gemessenen eingeatmeten 
O, intramolekular freiwerdender O, hinzukommt, wie bei Fettbildung aus KH. Um- 
gekehrt zeigt ein RQ < 0,7 unvollkommene Verbrennung an, die nicht quantitativ 
zu CO,-Bildung fiihrt, wie bei Zuckerbildung aus Fett im Winterschlaf und der Bil- 
dung von Azetonkérpern bei Diabetes. Auch bei der Beteiligung anoxydativer Pro- 
zesse steigt der RQ infolge der vermehrten CO,-Bildung stark an, so bei vielen niederen 
Tieren bei O,-Mangel. (RQ von Suberites = 2,9, von Cucumaria 3,1—3,8, von Si- 
punculus bei 0,8% O, des Seewassers 10,0.) 
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6) Die speziellen Vorgange des KH-Stoffwechsels. 
Nach dem Vorhergesagten laBt sich der Abbau der KH im inneren 


Stoffwechsel wie folet zusammentfassen: 


Die erste Serie von Umformungen ist der anaerobe Abbau bis 


zur Muilchsdure, der bei der Hefe und in der tierischen Zelle nahezu 
gleichartig ist. Hierbei wirkt ein thermolabiler Faktor (wahrscheinlich 
eine Zymase), der aber bei der Tierzelle strukturgebunden ist, bei der 
Hefezelle nicht ganz strukturgebunden, im Verein mit einem thermo- 
stabilen Cofermentsystem. Dieses Cofermentsystem besteht aus zwei 
Teilen, der autolysablen Adenylpyrophosphorséure und aus Magnesium, 
das in irgendeiner Weise mit der Adenylpyrophosphorsiure zusammen- 
wirkt. AuBerdem ist die Gegenwart von anorganischem Phosphat 
erforderlich. Ein ahnliches Cofermentsystem ist auch in den Hefen. 
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Das Cofermentsystem wird durch Hydrolyse der Adenylpyrophosphorsaure 


in O-Phosphat und Adenylsaure, die ihrerseits durch NH,-Abspaltung in Inosinsaéure 
tibergeht, sehr schnell inaktiviert. Diese Spaltung kann auch mit der NH,-Abspaltung 
unter Bildung von Inosinpyrophosphorsdure beginnen. 


Die einzelnen Stufen des Abbaus sind: 


a, Die normale Hexose wird in die am-Hexose iiberfiihrt, wobei 


Ay 


G 


_ 


bo 


Gleichgewichte aus Glukose und Fruktose sich einstellen. Bei der 
hydrolytischen Spaltung von Glykogen, bei der direkt am-Formen 
entstehen, ist diese Umformung unnotig. 

Die freien am-Formen verestern sich sofort mit PO,H, zu Glukose- 
und Fruktosemonophosphat (u. a. Phosphaten). a, kann iiber- 
sprungen werden. 

Unter gleichzeitiger Aufspaltung in C,-Koérper, vor allem Methyl- 
glyoxal, CH,COCH,; wird die PO,H, wieder abgespalten. 

Aus dem Methylglyoxal la8t sich Milchsture CH,CHOHCOOH als 
Endprodukt eliminieren, wie dies z. B. auch bei der Milchsauregarung 
erfolet. 

Aus Methylglyoxalhydrat entsteht durch Dehydrierung Brenztrauben- 
siure: CH,CO-CH(OH), + Akzeptor = CH,CO-COOH+ Akzep- 
tor H,, wobei also der H, an den Akzeptor gebunden wird. 
Katalytisch ohne Warmetinung wird CO, unter Acetaldehydbildung 
abgegeben: CH,CO -COOH — CH,CHO + CO,. Der Acetaldehyd 
ist Akzeptor bei by. 

Dadurch bildet sich aus ihm Athylalkohol: CH,CHO + H, > 
CH,CH,OH. Damit ist der Endzustand der alkoholischen Garung 
erreicht. Durch Bindung des H, an andere H,-Akzeptoren entstehen 
andere Typen der Garung (Glyzerin-, Essigsiuregarung). 

Wird der H, aus b, an O, gebunden, so tritt damit die oxydative 
Phase hinzu (im Prinzip ist es gleichgiiltizg, ob noch eine andere 
anaerobe Phase mit einem H,-Akzeptor zwischengeschoben ist), wobei 
wiederum Acetaldehyd entsteht. Zusammengezogen ergeben die Um- 
setzungen bis hier: C,H,.0O,—»2 CH,CO -CH(OH), 

2 CH,CO - CH(OH), + 0, > 2 CH,CHO + 2 CO, +2 H,0. 
Durch Dismutation (d. h. Oxydation des einen und Reduktion des 
anderen Molekiils) entsteht aus Acetaldehyd Athylalkohol und Kssig- 
sdure und aus ersterem unter Dehydration und H,O-Bildung wieder 
Acetaldehyd: | 
2 CH,;-CHO + H,O —CH,COOH + CH,CH,OH 
CH,CH,OH + O — CH,CHO + H,0O 
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Das Nihere und Weitere dieser Umsetzungen ist aber noch vollig 
hypothetisch, zumal die Essigsiure selbst noch nie-im Stoffwechsel 
der tierischen Zelle direkt nachgewiesen ist. Wahrscheinlich ist, da das 
Acetaldehyd Umformungen erfihrt, die zu den gleichen Endprodukten 
fiihren, wie die Ausgangsstoffe. 

Besonders eingehend ist dieser KH-Abbau im Stoffwechsel des 
quergestreiften Muskels untersucht worden. 

Alle Prozesse, vielleicht mit Ausnahme von a, (strukturgebun- 
dener Faktor), sind rein enzymatischer Natur. Beim Einsetzen der 
oxydativen Stufe tritt aus dkonomischen Griinden eine Resynthese zu 
a, ein. (Mryrernor’sche Reaktion, auf die spater naher einzugehen ist, 
vel. p. 147). 

Die ganzen Vorgiinge des KH-Abbaus lassen sich einheitlich in 
foleendem Schema zusammentfassen: 


Hydrolyse 


Glykogen -» a,<—n-—Hexose 


ais 
++ 
&3,———> a, (Milchsaure) 


+ “ 
b, —> b, ———> b, (Athylalkohol) 
+ 


c; ——> c, ——> .... aerober Energiegewinn 


Die diesen desmolytischen Vorgingen im Tier entgegenlaufenden Prozesse 
vollziehen sich in der Pflanze, in der mit Hilfe der Energie des Sonnenlichtes die CO, 
zu HCHO reduziert und dieses zu Hexose und weiter zu Starke kondensiert wird. 

Aus diesem KH bildet die Pflanze durch Umwandlung Fette und EiweiBe. 
Die Landpflanzen brauchen jahrlich etwa 60 Billionen kg CO, und 1018 Kal. Sonnen- 
energie. Die Luft enthalt 2100 Billionen kg CO, im Gleichgewicht mit tierischen 
Prozessen. Der CO;-Gehalt im Karbon war sicherlich gréBer. Diese Verminderung 
ist nicht durch die CO,-Bildung als Kohle, sondern durch die Bildung der ungeheueren 
Karbonatlager in allen Sedimentgesteinen bei der Verwitterung der Urgesteine in 
Form von CaCO, und MgCO, zu erkliren, Prozesse, die sich auch heute noch fort- 
setzen. CQO,-Mangel diirfte daher dem Leben auf der Erde sehr gefahrlich werden. 


d) Die physiologische Bedeutung des Zuckers 
fiir den Organismus. 


Die groBe Wasserléslichkeit, die leichte Resorptionsfahigkeit und 
Oxydierbarkeit machen den Zucker in seiner Verwendungsform als 
Traubenzucker zu einem hervorragenden Nahrmittel fiir schnelle Energie- 
zufuhr auch fiir den kranken Organismus. Er ist absolut unschiadlich 
auBer fiir den Zuckerkranken. Die Abgabe seiner Energie erfolet ohne 
Bildung giftiger Stoffwechselprodukte, seine Endprodukte CO, + H,O 
belasten die Niere nicht. Da der Traubenzucker wenig siiB ist, kann 
er in viel gréBeren Mengen als Rohrzucker aufgenommen werden. Am 
stirksten ist seine Heilwirkung bei intravenésen Injektionen. Er ent- 
zieht dem Gewebe Wasser mit Stoffwechselschlacken, die durch die 
Niere ausgeschieden werden (so bei édematiésen Lungenerkrankungen). 
Er bindet Gifte, bzw. setzt den Organismus instand, zugefiihrte Gifte 
besser zu vertragen, und endlich kann bei Lebererkrankungen oder zu 
starker Insulinwirkung der Blutzuckerspiegel durch direkte Zufuhr 
gehoben werden. ; 

Ferner hat die Glukose sog. antiketogene (oder antiketoplastische) 
Wirkungen, d. h. eine Acetonurie (vgl. p. 27) kann durch Zufuhr von 
KH behoben werden. 
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2. Die Fette. 


Unter dem Namen Fette faBt man eine Kérpergruppe zusammen, 
die in Wasser unléslich, dagegen in Ather, Chloroform, Alkohol und ihn- 
lichen Stoffen ldslich ist. Alle Fette sind in reinem Zustande farb-, 
geruch- und geschmacklos und kristallisieren nicht. Wie die KH be- 
stehen sie aus den Elementen C, H und O, enthalten aber weniger O. 
Deshalb ist der resp. Quotient bei ihrer Verbrennung kleiner als 1. 
Chemisch sind sie durch die esterartige Bindung eines Alkohols mit einer 
Fettsiure charakterisiert. 


Die wichtigsten der letzteren leiten sich ab von der Reihe: CnH2n+1 COOH 
z. B. CH,(CH,),,COOH Palmitinsiure und CH,(CH,),,COOH Stearinsaéure sowie unge- 
sittigte Fettsdiuren der Reihe CnH2n—1 COOH z. B. CH,(CH,),CH = CH(CH,),COOH 
Olsiure. Ferner treten Oxysiuren auf: CH,(CH,),CHOH - CHOH(CH,),COOH Di- 
oxystearinsiure. An niederen Fettsiuren kommen in Betracht: 

CH,(CH,),COOH Caprylsiure, CH,(CH,),;COOH Caprinsaure, 
CH,(CH,),>COOH Laurinséure, CH;(CH,),,COOH Myristinsaure. 
Als Alkohole kommen in Frage: 
1. einwertige Alkohole, z. B. C,,H,,0H Cetylalkohol und C,,H,,OH Myricyl- 
alkohol; 
2. der dreiwertige Alkoho! Glyzerin CH,OH - CHOH - CH,OH. 


Die Esterbindung des Glyzerins mit Fettsaéuren liefert die eigent- 
lichen Fette und die der einwertigen Alkohole die Wachse. In physio- 
logischer Beziehung den Fetten nahe stehen die Sterine und Phosphatide. 


a) Die Neutralfette. 


Die Neutralfette stellen die eigentlichen Fette dar durch Ester- 
bindung des Glyzerins mit gesattigten oder ungesattigten Fettsduren 
nach dem Typ: CH,OOR, 

CH OOR, 

CH,OOR, 
Thre Hydrolyse, d.h. Spaltung, heiBt Verseifung und ist chemisch durch 
Kochen mit Alkali zu erreichen. Dabei entstehen die Salze der Fettsauren, 
die Seifen. 

Chemisch sind die Fette charakterisiert: 

1. durch ihren Schmelzpunkt, der durch den Gehalt an gesdttigten und un- 

gesdttigten Fettsiuren beeinfluSt wird; 

2. durch die Saurezahl, welche die in den Fetten enthaltenen freien Fettsaduren, 

3. durch die Verseifungszahl, welche die Menge der neutralen Ester, 

4. durch die Jodzahl, welche den Gehalt an ungesattigten Fettsduren festlegt. 

Das sog. Ranzigwerden des Fettes besteht in hydrolytischen und 
oxydativen Vorgangen. Es entstehen dabei, vor allem aus ungesattigten 
Fettsduren, Oxytfettsiuren und Aldehyde. Die Naturfette sind stets 
Gemische verschiedener Fettarten. Je hoher ihr Gehalt an ungesattigten 
(gebundenen) Fettsduren (vor allem Ols&ure) ist, desto tiefer liegt ihr 
Schmelzpunkt. Die fliissigen Fette heiBen Ole. Der Gehalt an ungesattig- 
ten Sauren bedingt einerseits den verschiedenen Schmelzpunkt der Fette 
verschiedener Tierarten (Mensch 17,5° C, Gans 26°—34°, Schwein 36° 
bis 46°, Hammel 44°—51°), andererseits den tiefen Schmelzpunkt des 
Haut- und den héheren des im Inneren gelegenen Fettes. Bei Zufuhr 
eroBer Fettmengen wird das Fett in kérperfremder Form in den Fett- 
depots gespeichert (Thesaurierung), bei Einbeziehung in den Stoffwechsel 
wird es aber koérpereigen gemacht. Die Aufnahme des Fettes erfolgt 
wahrscheinlich nach Spaltung in seine Bestandteile. Das zur Thesaurie- 
rung bestimmte gelangt mit der Lymphbahn unter Umgehung der Leber 
an seinen Bestimmungsort (vgl. Fig. 2, p. 84). Fettdepots besonderer 
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Ausdehnung finden sich bei Winterschlafern und Tieren, die zeitweise 
in schlechten Umweltsbedingungen leben. Die biologische Bedeutung der 
Fettdepots beruht auf ihren Schutzwirkungen gegen mechanische Ver- 
letzungen (Polsterung, z..B. FuBsohlen- und Nierenfett, ersteres wird 
selbst bei stirkstem Hunger nicht abgebaut), in ihrer Gelenkfunktion 
(Augenhéhle) und liegt in ihrer Bedeutung als Warmeschutz (vor allem 
bei Wasserhomoiothermen) und als Energiereservedepots. Nicht weniger 
wichtig ist die Speicherfunktion fiir die fettléslichen Vitamine A, D 
unde Hat yelp 2). 

Nach P-Vergiftung tritt eine fettige Degeneration der Leber ein. 
Andere Anomalien des Fettstoffwechsels, vor allem die Fettsucht, 
kénnen verschiedenster Natur sein. 


b) Die Wachse. 


Die Wachse sind vorwiegend Ausscheidungsprodukte des tierischen 
Stoffwechsels, die meist eine biologische Bedeutung gewonnen haben. 
Das Bienenwachs ist Palmitinséure-Myricylester C3)Hg,0 — OCC,;H3}. 
Die Bienen bauen es im eigenen Stoffwechsel aus Zucker auf. Das Wachs 
der Blattliuse, z. B. das sog. chinesische Wachs von Coccus cerrifera, 
das auch industriell gewonnen wird, und das Wachs von Psylla alni 
hat Schutzfunktionen gegen Nasse und Feinde. Wachse hoherer Tiere 
sind das Biirzeldriisensekret der Wasservégel und das Walrat, das in 
einer groBen Driise am Schadel des Pottwals Physeter macrocephalus 
gebildet wird; sie dienen als Schutz gegen Wasserbenetzung. Das Wallrat 
ist Palmitinséurecetylester C,,H,,0 — OCC,,H;,. Auch das Sekret der 
Talgdriisen und das Wollfett der Schafe gehodren hierhin. 


c) Die Sterine. 


Die Sterine sind Korper fettartiger Natur und rechnen physiologisch 
zur Gruppe der Lipoide (vgl. p. 27). Sie stehen mit den Fetten dadurch 
in Zusammenhang, da sie mit ungesadttigten Fettsauren, vor allem der 
Olsdiure, Ester bilden. Naher bekannt sind die wenigen tierischen Sterine 
der Wirbeltiere, das Cholesterin, das ein zyklischer, ungesattigter, sek. 
einwertiger Alkohol ist, und das Hrgosterm, das Beziehungen zum 
Vitamin D hat. 

Die Konstitution des Cholesterins ist folgende: 


CH, 
H,0- HC a CH, +. GHe 
HO. CH- CH,- CH- CH,- CH,- CH, - CH 
a CH, ~~ GH, 
Hee he 
Bh sh OHs 
wa XS ae 
H,C | etl 
HC | ee kee 
NS 4 
CH-OH CH 


| Ks enthalt den physiologisch so wichtigen C,,-Ring (vgl. p. 38). 
Die Cyg- und C,,-Ringsysteme sind durch ihre groBe Stabilitat aus- 
gezeichnet, die diejenige des Benzolrings noch iibertrifft. 

Ersteres findet sich zu 90% in den Gallensteinen, zu 15—20°% im 
Gehirn, zu 6% in der Leber und in allen anderen Organen in geringer 
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Menge. Sterine der Wirbellosen sind das Spongosterin in Suberites 
domuncula und Bombycesterin in den Puppen von Bombyx mori. 

Pflanzensterine werden vom Tierkérper nicht resorbiert. Die 
Synthese des Cholesterins erfolgt in Leber und Nebennierenrinde, indem 
nach WiInpAuS aus Olsdure tiber vielgliedrige Ketone nach Art des 
Zibetons die Zyklohexanringe des Sterins entstehen. Der Gehalt bei 
erwachsenen Tieren ist konstant, ein physiologischer Abbau findet nicht 
statt. Bei der Verteilung im Korper wirken Nebennierenrinde und die 
Organe mit Retikuloendothel mit. Das Cholesterin tritt im Organismus 
frei und verestert mit Fettsiuren auf. Es wirkt in diesen beiden Formen 
wahrscheinlich antagonistisch, vor allem beim Mechanismus der inneren 
Sekretion. Das Follikelhormon z. B. steht zu den Sterinen in Beziehung, 
wahrend das Menotoxin ein pathologisches Produkt des weiblichen 
Sterinstoffwechsels sein soll. Die Ausscheidung erfolgt aul dem Wege 
tiber Leber, Galle, Darm, in dem es unverandert, z. T. reduziert als 
Coprosterin erscheint. 

Dem Cholesterin sehr nahe stehen die Gallensaiuren, die aber 
in konvergenter Bildung zu ihm entstehen, nicht durch oxydativen 
Abbau des Cholesterins. Ihre gemeinsame Muttersubstanz ist die 
Cholankarbonsaéure C,,H,,O,, deren Oxy-, Dioxy- und Trioxydations- 
stufen die Lithochol-, Desoxychol- und Oxvcholséuren sind. Die Gift- 
wirkung der Cholate wird durch Paarung mit Glykokoll und Taurin 
aufgehoben. Die Cholate haben eine besondere Bedeutung fiir die Fett- 
verdauung. In alkalischer Losung wirken sie namlich aktivierend auf 
‘die Lipasen durch gleichzeitige Bindung von Ferment und Fett an 
_kolloidale Niederschlage, die sie mit EiweiBen bilden. Ferner besitzen 
sie die Fahigkeit, durch Komplexbildung unlésliche Substanzen (Fette 
und Fettsauren) in lésliche zu verwandeln, so da diese vom Darm 
: resorbierbar werden. Diese Erscheinung bezeichnet man nach NEUBERG 
als Hydrotropie (vgl. p. 83). 
| So bindet die Desoxycholsdure Fettsaéure in 2. Valenz, wobei deren Menge von 
| der MolekiilgréBe abhingig ist. Es ist 
1 Fettsiiure von C,-Atomen geb. an 1 Desoxycholsiure, Koordinationszzahl 1. 

1 Fettsaure von C,-Atomen geb. an 3 Desoxycholsduren, Koordinationszahl 3. 

1 Fettsiure von C,—C,-Atomen geb. an 4 Desoxycholsdéuren, Koordinationszahl 4. 
1 Fettsaéure von C,—C,,-Atomen geb. an 6 Desoxycholsduren, Koordinationszahl 6. 
1 Fettséure von C,;—C,,-Atomen geb. an 8 Desoxycholsduren, Koordinationszahl 8. 
His ist dies der einzige bisher bekannte Fall, daB org. Verbindungen die gleiche 
| Koordinationszahl haben, wie sie sonst bei anorganischen Molekiilverbindungen iiblich 
imond: 1, 3, 4, 6, 8. 

In dieser Art als Molekiilverbindung mit der Desoxycholsaure 
_bilden Fettsauren klare diffusible, resorbierbare Lésungen. 

Den Gallensiuren nahe verwandt sind die tierischen Herzgifte 
vom Typus des Bufotoxins der Kréten und der pflanzlichen Digitalis- 
-gruppe. Die tierischen Herzgifte sind dadurch charakterisiert, daB sie 
an die Gruppe C,,H,,0, Sauren esterartig, die pflanzlichen dadurch, daB 
sie an eben diese Gruppe Zucker glykosidartig gebunden haben. Auch das 

 Hautsekret von R. esculenta gehort hierhin. 
| Ks bestehen also chemisch verwandtschaftliche Beziehungen zwischen 
| den Sterinen, Fettsduren, Gallensduren, tierischen und pflanzlichen Herz- 
-giften der Digitaliseruppe sowie auch den Sexualhormonen (vel. p. 60), 
| Beziehungen, die zwar noch nicht geklart sind, aber auf die Bedeutung 
dieser Stoffgruppen hinweisen. 
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d) Die Phosphatide. 

Die Phosphatide lassen sich als Fette charakterisieren, bei denen 
eine Fettsiure unter Vermittlung von Phosphorséure durch eine Base 
ersetzt ist. Das Schema eines einfachen Phosphatids ist demnach (wobei 
F = Fettsaure und B = Base bedeutet): 


CH,-CH- OH 
cae So | (aes CH,- NH, 
CHO == PO N = (CH), ee 

| OB ee 2 
CHO — F, Cholin Kolamin 


wobei Cholin als Base die Lezithine, Kolamin die Kephaline, und andere, 
wie das Sphingosin C,,H;;,(OH),NH,, die Sphingomyeline als die drei 
Typen der Phosphatide kennzeichnen. Die Verschiedenheit der vielen 
Organ- und Zellphosphatide beruht auf dem Gehalt an verschiedenen 
Fettsauren, sowie den auftretenden Isomerien. Die Phosphatide bilden 
mit EiweiBen Adsorptionsverbindungen, die sog. Lipoproteide, aus denen 
sie durch Behandlung mit koagulierenden Mitteln, z. B. Alkohol, zu 
befreien sind. 

Die Phosphatide befinden sich in allen Zellen (im Gehirn 20%, 
im Hidotter 10°%, in der Leber 8%, in den iibrigen Organen in geringerer 
Menge). Sie besitzen die gleichen Léslichkeitsverhaltnisse wie die Neutral- 
fette, sind aber, namentlich am Licht, leichter zersetzlich. Sie greifen 
in den inneren Stoffwechsel der reinen Fette dadurch ein, da8 sie bei ihrer 
Umwandlung beteiligt sind. AuBerdem wirken sie als Bestandteil der 
sog. Lipoide physiko-chemisch und haben groBen EiniluB auf die Perme- 
abilitétsverhaltnisse der Zellen. 

Das Cholin findet sich im freien Zustande stets in der Darmwand. 
Seine wichtigste physiologische Bedeutung liegt in der leichten Uberfiihr- 
barkeit in Acetylcholin, wodurch die Reizschwelle seiner spezifischen Wir- 
kung auf die glatte Muskulatur (Darmperistaltik) 1000fach gesteigert wird. 

Hine den Phosphatiden ahnliche Gruppe sind die im Gehirn vor- 
kommenden, aber fast noch ganz unbekannten Sulfatide, in denen 
die PO,H, durch SO,H, ersetzt ist. 


e) Das Verhalten der Fette im inneren Stoffwechsel. 

Die Bildung und Speicherung von Fett ist in energetischer Hinsicht 
als eine Erginzung des KH-Stoffwechsels aufzufassen, dadurch not- 
wendig, weil die KH-Depots des Organismus sehr beschrankt sind. Die 
Knergieanhaufungen in dieser Form sind jedoch nur schwierig auf dem 
Umweg iiber KH mobilisierbar. Viele Einzelheiten dieses Weges sind 
noch unbekannt. 

Nach der Resorption wird wohl der gré8te Teil unverandert re- 
synthetisiert und in den Depots kérperfremd gespeichert. In den Fett- 


kreislauf tritt dieses Fett erst dann, wenn es — vermittels der Leber — 


umgeformt, d. h. abgebaut wird. 

Bei diesem eigentlichen Abbau verhalten sich die beiden Kompo- 
nenten, das Glyzerin und die Fettsiuren, ganz verschieden. 

Die Beziehungen des Glyzerins zu den KH ist ganz klar, da es als 
dreiwertiger Alkohol Bildner wie Bildungsprodukt der Glukose auf dem 
bekannten Wege iiber die C,-Kérper sein kann. Theoretisch miissen auch 
die Fettsauren zu den KH in Beziehung stehen, doch ist der Beweis dafiir 
noch nicht geschlossen. Sicher ist, daB die kalorische AufschlieBung der 
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Fettsauren iiber die Phosphatide geht. Der Sinn dieses Umweges besteht 
darin, die trigen Paraffinketten durch die Stoffwechselkrafte angreil- 
bar zu machen. (Erhéhung der Wasserléslichkeit.) Es ist sehr wahr- 
scheinlich, da alle Organfette, d. h. Nichtdepotfette, in der Phosphatid- 
form reagieren. Dafiir spricht vor allem das Verhalten der tatigen Milch- 
driise, welche die ihr in Phosphatidform zugefiihrten Fette zerlegt, 
Neutralfette mit der Milch absondert und die iiberschiissige Phosphor- 
siure durch die Eutervene abtransportiert. Zum weiteren Abbau miissen 
wir zwei Wege annehmen. 

Der eine fiihrt weiter itiber die Dehydrierung von ges&ttigten zu 
ungesattigten, von diesen zu Oxysauren, die tiber Ketonsdurebildung 
zerfallen. Hierdurch ware ein einfacher oder multipler Zerfall, vor allem 
an den Stellen, an denen sich schon Doppelbindungen befinden, moglich, 
z. B. entstinden so aus der Olséure 2 Ketten zu je 9 C-Atomen. 

Der andere Weg ist der der sog. 6-Oxydation, bei der die Oxydation 
am f$-C-Atom unter intermediarer Ketonsaurebildung bei Abspaltung 


von Essigsiure erfolet: 


450) H, 0 
CH,(CH,)x - CH, CH: COOH» CH, (CH,)x- CO» CH,COOH 1-5 


CH, - (CH,)x - COOH-+CH,COOH. 

Die Essigsaiure wiirde sich dann in den KH-Abbau eingliedern. [tr 
das Vorhandensein der 6-Oxydation spricht das Vorkommen aller paarigen 
Fettsauren von C,,— C, in der Milch. Verkiirzung der Ketten bedeutet 
Erhohung der Wasserloslichkeit und damit erhéhte Reaktionsfahigkeit. 
Dabei entstehen stets Sauren mit paariger C-Zahl, deren alleiniges Vor- 
kommen im tierischen Organismus ein allgemein giiltiges biologisches 
Gesetz ist. 

Es sei hier darauf hingewiesen, daB auch die sog. Ketonkorper, 
vor allem die Acetessigsaure CH,COCH,COOH, sehr wahrscheinlich auf 
den Fettstoifwechsel zuriickgehen. Es ist noch ungeklart, ob sie aus 
Kssigséure synthetisch entstehen oder aus den C,-Kérpern, bis zu denen 
die 6-Oxydation fortschreitet. ihre Reaktion mit Methylglyoxal kénnte 
tiber die Bildung labiler C,-Koérper in den KH-Stoffwechsel fihren. 
Diese Vorgange vollziehen sich in den Leberzellen, die allein Fettsauren 
abbauen und so deren Bestandteile dem energetischen KH-Stoffwechsel 
zuliithren. Ob es dabei auch zur Zucker- bzw. Glykogenbildung kommt, 
diirfte von den jeweiligen Bedingungen abhangen. 


f) Die Bedeutung der Lipoide. 

In naher Beziehung zu den Fetten, teilweise nicht von ihnen zu 
trennen, stehen verschiedene Stoifgruppen, die man unter dem physio- 
logischen Begriff der Lipoide zusammenfabt, Stoffe, die durch ihre 
Wasserunléslichkeit gekennzeichnet sind. Es rechnen zu ihnen die 
Phosphatide, Sterine, Cerebroside und Lipochrome. Die Cerebroside sind 
phosphatidartige kristallinische Kérper mit Galaktose als Zucker, Sphin- 
gosin als Base und Fettséuren mit 24 C-Atomen nebst Phosphorsaure. 
Sie finden sich in der weiben Hirnsubstanz. Man kennt drei: Cerebrin, 
Kerasin und Nervon. 

Die Lipochrome sind in Tier und Pflanze weitverbreitete Farb- 
stofie, als deren wichtigste das Karotin (vor allem im Ovar), das Lutein 
(im Hidotter) und das Xanthophyll (nur in Pflanzen) zu nennen sind. 
Chemisch geht diese Stofigruppe auf die Terpene zuriick. Die Lipo- 
chrome werden in der Pflanze aus dem Isopren, einem C,-Stoff, gebildet, 
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der im pflanzlichen Stoffwechsel eine groBe Rolle spielt. Das Karotin 
gewinnt allgemeine Bedeutung als Muttersubstanz fiir Vitamin A (vel. 
p. 52). Die Aufnahme der Lipochrome in den tierischen Organismus er- 
folgt mit der Nahrung, die Anreicherung in fetthaltigem Gewebe infolge 
ihrer Fettléslichkeit. Eine Synthese findet nicht statt. 

Die Hauptbedeutung der Lipoide in ihrer Gesamtheit liegt in ihrer 
physikochemischen Wirksamkeit auf die Permeabilitaétsverhaltnisse der 
Zelle. Sie bilden gebunden und in kolloider Emulsion mit KiweiBkérpern 
die sog. Plasmagrenzschicht, die den Inhalt der Zelle allseitig gegen 
die sie umgebende Kérperfliissigkeit, sowie auch gegen Kern und Vakuole 
abschlieBt. Es ist aber nachgewiesen, da in den Zellgrenzschichten in 
begrenztem MaBe durch auBere Faktoren eine Wasserloslichkeit ent- 
stehen kann. 

Das Problem der Permeabilitat ist eines der heiSest umstrittenen 
der gesamten Physiologie. Wir kennen zwar viele Einzeltatsachen, ver- 
mogen aber noch keine sie alle umfassende Erklarung zu geben. 


Die Plasmagrenzschicht, die hier eine so groBe Rolle spielt, ist morphologisch 
nicht nachgewiesen, sondern nur aus dem Verhalten der Zelle erschlossen. Ihre Eigen- 
schaften sind von denen des tibrigen Plasmas verschieden. Durch sie hindurch mu 
die Aufnahme von Nahrstoffen und die Abgabe der Exkretstoffe erfolgen. Ihr Zu- 
stand und damit die Permeabilitét fiir die genannten Stoffe ist reversibel be- 
einfluBbar durch aéuBere Faktoren, wie die ionale Zusammensetzung der Reaktion, 
osmotischen Druck, Temperatur, Licht, sowie auch durch innere, wie Nerven- 
erregung und Hormone. 

Experimentell gesichert ist, daB die Plasmagrenzschicht aus Hiweifen, Phos- 
phatiden und anderen Lipoiden in wechselndem Verhaltnis zusammengesetzt ist. Eine 
Veranderung dieser Kolloide bedingt die Veranderlichkeit ihrer Permeabilitat. Vor 
allem andern Cholesterin und Lezithin antagonistisch die Verteilung der Phasen. 
Diese Verinderung der EKigenschaften wird durch lIonen herbeigefiihrt. 

CaCl, bedingt eine Verdichtung unter VergréBerung der TeilchengrdBe, die 
Permeabilitatsminderung, KCl eine Auflockerung unter Verkleinerung der Teilchen- 
erdBe, die Permeabilitatssteigerung zur Folge hat. Zur Erklirung des Unterschieds 
in der Permeationsgeschwindigkeit zwischen den verschiedenen Stoffen miissen die 
Erscheinungen der Adsorption und der Oberflichenaktivitat zu Hilfe genommen werden. 
Je gréBer die Oberflichenaktivitaét, desto groBer die Permeationsgeschwindigkeit, 
d. h. um so geringer ist der sog. Haftdruck in der wisserigen Phase. GrdBere Ober- 
flachenaktivitét bedeutet also Férderung der Permeation. Zucker und Salze sind 
oberflacheninaktiv. Sie permeieren daher nur sehr langsam in die Zelle. 

Hier greift weiter die Sieb- oder Ultrafiltertheorie ein, die das verschiedene Ver- 
halten gegen oberflachenaktive und -inaktive Stoffe unter verschiedenen Bedingungen 
zu erklairen sucht. Sie fuBt darauf, daB in den gelartigen Membranen intermizellare 
Zwischenréume vorhanden sind, durch die die inaktiven Stoffe allein durchtreten. 
Durch umgebende Adsorptionsschichten kénnen sie beeinflu&t und unter Umstinden 
ganz geschlossen werden. Dann ist fiir die inaktiven Stoffe keine, fiir die aktiven groBe 
Permeabilitét vorhanden. Dieses System der kolloidchemischen Adsorptions- und 
Ultrafiltererscheinungen ist eine zwar vielfach, aber nicht durchgehend experimentell 
bestatigte Hypothese. Sie vermag aber mehr Erscheinungen zu erkliren, als die altere 
Lipoidtheonre OveERTONS, die in den Léslichkeitsverhiltnissen der permeierenden 
Stoffe in der Grenzschicht den regulierenden Faktor sah. Doch schwinden auch hier 
die Grenzen, da nach dem Verteilungssatz Adsorption und Loslichkeit nicht scharf 
zu trennen sind. 

Ist die Plasmagrenzschicht polar verschieden gebaut, d. h. sind die Kolloide 
an der Aufenseite anders als an der Innenseite, so finden wir die sog. ivreziproke 
Permeabilitat, bei der die Permeabilitét nach verschiedenen Richtungen eine ver- 
schiedene ist. Das bekannteste Beispiel ist der Darm der Vertebraten. Auch fiir die 
Froschhaut ist sie fiir bestimmte Salze nachgewiesen. 


3. Die Eiweife. 
Die EiweiBe sind ein sehr wesentlicher Bestandteil des Proto- 
plasmas. Chemisch sind sie in zwei Gruppen zu trennen, die Proteine und 
die Proteide. Erstere, die reinen EiweiSe oder EiweiBe im engeren Sinne, 


ee 
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bestehen ausschlieBlich aus Aminoséuren und enthalten daher nur wenige 
Elemente, deren prozentuale Zusammensetzung nicht sehr schwankt. 
Sie enthalten an C 50—55%, H 6,5—7%, O 21—24%, N 15—18% und 
S 0,3—2,5%. Die Proteide, die KiweiBe in weiterem Sinne, enthalten 


— auBerdem noch eine nicht eiweiBartige Komponente, wie Zucker, Nuklein- 


siure, Hamochromogen u. a. 

Solange die EiweiBe in der Form und in dem Zustande sich befinden, 
den sie in der lebenden Zelle haben, werden sie genuine Hiwerpe 
genannt. Werden sie so verandert, da sie nicht mehr in diesen Zustand 
zuriickkehren koénnen, bezeichnet man sie als denaturierte Hwwerfpe. 
Alle genuinen EiweiBe besitzen ein sehr hohes Molekulargewicht. Da- 
durch sind ihre kolloidalen Eigenschaften bedingt, die den Kiweifen 
nicht nur in chemischer, sondern auch in physiko-chemischer Hinsicht 
hohe Bedeutung fiir die Lebensvorgange zuweisen. 

Die Molekulargewichte bestimmt man durch Messung der Sedimentierungs- 
geschwindigkeit mit der Ultrazentrifuge (40000 Touren pro Minute). Sie sind fast 
durchweg gréBer als 34500 (Kialbumin), oft ein vielfaches davon, so bei Globulin 
das 3—6fache. Wahrscheinlich treten dabei Assoziationen von einfachen, aber unter- 
einander verschiedenen Grundkérpern ein, sei es nun, da diese aus Polypeptidketten, 
Anhydriden, Diketopiperazinen oder ahnlichen Gebilden bestehen. 

Die Proteine des eigentlichen Stoffwechsels sind die Albwmine 
und Globuline, aus denen die ZelleiweiBe gebildet werden, die von un- 
geheurer Mannigtaltigkeit und sogar nach Entwicklungsstufen und 
Alter verschieden sind. Die Labilitét dieser Komplexe bedingt ihre 


schnelle Abnutzung. 


Zum Teil werden sie dann nach weiterer Umwandlung als Ge- 


— ristevweipe zu bestimmten biologischen Funktionen verwandt, z. T. 


abgebaut und energetisch ausgenutzt. Dieses Schicksal erfahrt auch der 


Teil der Proteine, der als iiberschiissig nicht in den Baustoffwechsel 


aufgenommen werden kann, da EiweiBdepots nicht angelegt werden. 


a) Die Aminosauren. 
Die Bausteine aller EiweiSkérper sind die Aminosiuren, deren 


- man etwa 24 verschiedene kennt. Diese sind Fettsduren, die in a-Stellung 
_ zur Carboxylgruppe eine Aminogruppe enthalten. (Mit Ausnahme des 


| Prolins und Oxyprolins.) Die bisher tibliche Schreibweise R - CH(NH,) - 


COOH ist durch die den freien Aminosduren zukommende Dipolform 
*H,N-CH-COO- (P. PFEIrFeR) zu ersetzen, woraus ihre Fahigkeit, 
als Saiure wie als Base zu reagieren, ersichtlich wird (amphotere Elektro- 
lyte). Alle Aminosauren sind wasserléslich und mit Ausnahme der ein- 


_fachsten, des Glykokolls, optisch-aktiv. 


Die Mono-Aminosduren mit einer NH,-Gruppe haben neutralen, 
die Diaminosiuren, die zwei NH,-Gruppen besitzen, basischen und die 


_ Dikarbonaminoséuren mit zwei COOH-Gruppen sauren Charakter. 


Die bekannteren Aminosduren sind die Monoaminosiuren Glykokoll, 1-Alanin, 
]-a-Aminobuttersaure, 1-Norvalin, l-Norleucin, l-Leucin, l-Isoleucin, die Oxyamino- 
siure l-Serin, die Thioaminosaure |-Cystein bzw. l-Cystin und die Dikarbonamino- 
sduren |-Asparaginsdure und |-Glutaminsadure, die Diaminosauren 1-Arginin, 1-Orni- 
thin, l-Lysin, die zykiischen Aminosiuren |-Phenylalanin, 1-Tyrosin, Dijodthyrosin, 
Dioxyphenylalanin, 1-Prolin, 1-Oxyprolin, 1-Tryptophan und 1-Histidin. 

Die genetischen Beziehungen der bekanntesten Aminosiuren mit 
Ausnahme der Prolingruppe ergeben sich aus nachstehendem Schema 
durch /-Substitution der auf den wagerechten Pfeilen stehenden Molekiil- 
eruppen bei Alanin. 
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CH,:CH(NH,)COOH —-»CH,(OH) » CH(NH,)COOH-Serin 


a-Amino-f-oxypropionsiure ~ 
| |SH_, CH,: SH+ CH(NH,)COOH Cystein 
a-Amino-f-thio-propionsiure. 

—»> CH; CH,: CH(NH,)COOH a-Aminobuttersdure 
| CH, CH, a-Amino-f-methy|-propionsiure. 


i 
| 


CH, 


——> CH; - CH, -CH,- CH(NH,)COOH Norleucin 

a-Amino-f-aethyl-propionsiure 

> (CH;).CH - CH, - CH(NH,)COOH Leucin 
a-Amino-f-isopropyl-propionsiiure 

> (CHs)(C.H;)CH - CH(NH,)COOH Isoleucin 
a-Amino-f-methylaethyl-propionsiure 


—> CsH; - CH, -CH(NH,)COOH Phenylalanin 
a-Amino-f-phenyl-propionsiure 


(CH,),CH 


ate 


CH * C.Hs 


C,H,OH 


—> C.H,(OH)CH, -CH(NH,)COOH Tyrosin 
CHW a-Amino-f-paroxypheny!-propionsadure 
eee eres Fe eae C,H.N - CH, - CH(NH,)COOH Tryptophan 
a-Amino-f-indol-propionsiure 
CeH2J,(OH) K 
ped oO LOL a OHNE 2) (OUT aD Gogin toc 
CULN a-Amino-dijodphenyl-propionsdure 
et eS SS CN CH, CHINN) COOH sudrn 
CHs~, a-Amino-f-imidozolyl-propionsiure 
CH; 


—> Gy > CH - CH(NH,)COOH Valin 
3 
Hie 6 < NE a-Amino-f-dimethyl-propionsiure 
NH © CH, CH, NH 


2s HsN—C& 


a-Amino-f-aethyl-guanidino-propionsiure. 


NH:CH,-CH,CH,-CH(NH,)COOH Arginin ~ 


Hier kénnen nur die wichtigsten Aminosiuren ganz kurz besprochen werden. 


Das Giykokoll (Glycin) CH,(NH,)COOH hat keine Bedeutung als Nahrstoff, 
splelt aber bei Entgiftungsreaktionen durch Bindung von Benzoesdure unter Bildung 
von Hippursdure in der Niere von Pflanzenfressern eine groBe Rolle. 

C,H;COOH + H,N -CH,COOH = C,H,CO — NH - CH, - COOH. 

Es ist dies die erste Synthese, die aus dem tierischen Stoffwechsel bekannt 
geworden ist. Vorher nahm man an, da nur die Pflanze Synthesen ausfiihren kénnte. 
Das Glykokoll ist die einzige Aminosaure, von der wir bestimmt wissen, daB sie der 
tierische Organismus selbst synthetisch herstellen kann, wahrscheinlich aus Ammon- 
salzen und aus Glykolaldehyd des Zuckerabbaus oder direkt aus Essigsiure. 

Das 1-Alanin, die a-Aminopropionsdure, ist die einfachste optisch-aktive 
Aminosdure. Das Alanin ist deshalb so wichtig, weil es als C,-Koérper Beziehungen zu 
den C,-Kérpern der Zucker besitzt, so daB auf diesem Wege der Ubergang von den 
KH zu den Hiweifen wahrscheinlich erscheint. 

Das /-Cystein ist die einzige S-haltige Aminosaure. Sie lagert sich leicht in 
Cystin um, 


meas 
2 CH(SH)CH (NH) COOH pert ae 
+H, S*\CH,=CHUNH A )COOR: 

Das Cystein bildet mit Glutaminsiure und Glykokoll das Glutathion, welches 
in Gegenwart von Fe als Wasserstoffiibertriger bei der Zellatmung beteiligt ist: 
HOOC - CH(NH,)CH, - CH, - CO—NH - CH (CH, - SH)CO—NH - CH, : COOH. 

Das Schema der Glutathionreaktion ist folgendes: 
Gl—SH py = 7,4 S— Gl 
—_> 


Gl—SH <— 
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Kine der wichtigsten Diaminosauren ist das Arginin NH,C(NH)NH(CH,),CH 
(NH,)COOH und von den zyklischen das Tryptophan, die a- -Amino- -6-Indol-Propion- 
| sdure C,H,N - CH, - CH(NH,)COOH. 

| Da ‘der tierische Organismus, soviel wir bisher wissen, nicht die hier nétigen 
Ringe bilden kann, miissen alle aromatischen Bausteine mit der Nahrung zugefiihrt 
werden, die tibrigen vermag er dagegen umzuformen. 


b) Der Aufbau der Eiweifse aus den Bausteinen. 


| Das Zusammentreten der Aminosiuren zu den Eiweiikomplexen 
erfolet auf verschiedenen Wegen durch Vermittlung der reaktionsfahigen 

Radikale. Mit Hilfe einer dieser Moglichkeiten, der Saureamidbindung, 
gelang es E. FiscHer, synthetisch aus Aminosduren Stofie herzustellen, 
die sich nur als EiweiBe charakterisieren lieBen. Das Prinzip dieser Synthese 
_beruht auf der Bindung der Aminogruppe der einen mit der Carboxyl- 
-gruppe der anderen Aminosdure, die sich unter Vermittlung des Saure- 
-chlorids durchfithren lagt: CH 3CH(NH,)COCI+ HHN-CH,-COOH = 
_CH,CH(NH,)CO—NHCH,COOH-+ HCI Alanylglycin. Es entstehen $0 ZU- 

Gaachst Dipeptide, die sich bis zu hohen Polypeptiden weiterfiihren 
lassen. Die héchste synthetisch erhaltene Verbindung ist das beriihmte 
_Fiscuersche 18 Peptid. Schon Tripeptide geben die fiir KiweiBe charak- 
-_teristische Biuretreaktion, d.h. Violettfarbung bei Zusatz von alkalischem 
| (S80, Cu. Einfache Polypeptide sind kristallinisch, hochmolekuiare amorph. 
In den natiirlichen EiweiBen kommen noch andere Bindungen vor, 

man vermutet Anhydride in Form von Diketopiperazinen und ‘ither- 
und esterartige Bindungen mit den Hydroxylen der Oxyaminosauren u. a. 

_ Lange Ketten von Aminosauren, sei es nun in Siureamid, sei es in anderer 
-Verknipfung, sind nach Ergebnissen der Réntgenuntersuchungen sehr 

) wahrscheinlich. Es spricht aber die Moglichkeit der leichten Abspaltung 
bestimmter Aminosiuren, z. B. der Cystingruppe, fiir eine assoziative 

Sonderstellung gewisser Komplexe. Die Menge der zum Aufbau ver- 
-wandten sauren und basischen Aminosauren beeiniluBt auch den Cha- 
rakter des EiweiBbes. Beim hydrolytischen Abbau der Eiweifbe nehmen 
die kolloidalen Eigenschaften um so mehr ab, je weiter der Abbau fort- 
oe 


c) Die Abbaustufen der Eiweifse. 


Die natiirlichen fertig aufgebauten Eiweibe des Organismus, als 
| ae typische Vertreter die Albumine und die Globuline angesehen 
werden kénnen, werden genuine Proteone genannt. Sie sind durch ihre 
leichte Gerinnbarkeit beim Kochen charakterisiert. Es sind zahlreiche 
Abbaustufen dieser Stoffe bekannt, die sowohl bei den Umwand- 
lungen im Organismus, wie bei kiinstlichen Eingriffen entstehen. Es 
sind hierunter aber weniger fest umrissene chemische Verbindungen, als 
| vielmehr solche zu verstehen, die wir nach ihren Higenschaften abgrenzen. 
Als solche abgrenzenden Faktoren verwenden wir aus praktischen Griinden 
‘den Verlust 1. der Gerinnbarkeit, 2. des Ausfallens beim i. P. (vgl. p. 35), 
3. des Aussalzens und 4. der Biuretreaktion, Eigenschaften, die fort- 
schreitend tieferen Abbau anzeigen. 
Danach teilen wir ein: 

| 1. Die durch die Behandlung mit verdiinnten Sauren entstehen- 
den Acidalbumine und die durch Alkaliwirkung entstehenden Alkali- 
albuminate, die die Gerinnbarkeit verloren haben. Das bestbekannte 
‘Acidalbumin ist das Syntonin der Muskelsubstanz. Die Alkalialbuminate 
sind durch Abspaltung von Stickstoff und Schwefel die weiter abgebaute 
Gruppe. 


| 
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2. und 3. Die Albumosen und Peptone, die noch einfachere Stotfe 


verschiedenster GréBe und Art sind, von denen die Peptone als die tiefer — 


abgebauten zu betrachten sind. Die Albumosen sind durch Neutralisation 
am i. P. nicht mehr fallbar, und die Peptone nicht mehr aussalzbar. 
Letztere werden auch im allgemeinen nicht mehr von Pepsin angegriffen. 
Sie sind aber jedenfalls noch komplizierter als bekannte Polypeptide, 
denen sie aber ihrem Wesen nach gleichen. Je einfacher sie sind, desto 
stiirker nach Rot fallt die Farbe der Biuretreaktion aus. Als einiachste 
Peptone kann man die Kyrine bezeichnen, die Biuret in bordeauxroter 
Farbe geben. 

4. Die abwureten Korper. Sie entstehen durch weitere Zerlegung 
der Peptone bei der Trypsinverdauung und geben keine Biuretreaktion 
mehr. Durch ihre Spaltung entstehen Aminoséuren, die aber auch 
bereits auf jeder friitheren Stufe durch Abspaltung direkt frei werden. 


d) Die Struktur der Proteine. 


In jedem natiirlichen Kiweif sind in der Regel fast alle Aminoséuren 
vertreten, aber das allein wiirde ihre ungeheure Mannigfaltigkeit nicht 
erklaren, wissen wir doch, dai nicht nur die Eiweibe der verschiedenen 
Arten, ja auch sogar der Individuen, Organe und Zellen verschieden sind. 
Hierbei hat sich aber gezeigt, daB die Proteine gleicher Organe in der 
ganzen Tierreihe ahnlicher sind, als diejenigen verschiedener Organe 
im selben Organismus. Es scheint darin ein biologisches Gesetz zu legen, 
das zeigt, daB alle Tiere zu glerchen Zwecken funktionsspezifische Pro- 
teone bilden. 

Die ungeheure Mannigfaltigkeit der Proteine erklart sich erst durch 
die zahlreichen Isomerieerscheinungen. Alanylglycin hat andere Eigen- 
schaften als Glycylalanin. Durch verschiedene Stellung entstehen so 
Strukturisomeren mit verschiedenen Eigenschaften. 

Bei n verschiedenen Aminosduren ist die Zahl dieser Isomeren n! Bei 2 ver- 
schiedenen Aminosduren ist die Zahl der Isomeren also 2! = 2, bei 4 betragt sie 
4! = 24, bei 10 dagegen schon 10! = 3628800 und endlich bei 20 Aminosiuren 


20! = mehr als 2 Quadrillionen. Kommen aber mehrere gleiche Aminoséuren 6fter 
im Molekiil vor, z. B. sind bei n Aminosduren unter ihnen n, und n, untereinander 


gleich, so berechnen sich die Isomeren durch a 
n 


ets 
19! : : : 
sESuZEL a 3876 Isomeren. Tritt statt der —CO—NH— (Keto)-Bindung noch die 


isomere —C(OH) = N— (Enol)-Bindung auf, deren Zahl bei n Aminosiuren n—1 sein 
kann, so multipliziert sich die Zahl der Isomeren mit 2n—-!, Das Fiscuersche 
19 Peptid hat dann bereits 213889184 Isomeren. Besondere Formeln ergeben sich fiir 
Diaminosduren und Dikarbonséuren. 

Die wichtigste SchluBfolgerung, die wir daraus ziehen, ist folgende: 
FIscHER hat zwar den Beweis gelvefert, dap es moglich ist, irgendein Eiwerp 
synthetisch darzustellen, aus den Isomerieerscheinungen ergibt sich aber 
die Unmoglichkeit, ein bestimmtes natiirliches Eiweif synthetisch aufzu- 
bauen, da zu viele Isomeren méglich sind. 


FiscHERS 19 Peptid hat also 


e) Die Einteilung der Eiweife. 
Die Unkenntnis des Aufbaus der EiweiBstoffe bedingt eine auf 
duBeren Merkmalen beruhende Einteilung, die sicherlich bei fortschreiten- 
der Erkenntnis Anderungen erfahren wird. Als Hauptgruppen cha- 


rakterisiert man die eigentlichen Proteine auf Grund ihrer kolloidalen ~ 


Léslichkeit und leichten Angreifbarkeit fiir Fermente, wodurch ihre Be- 


: 
J 
: 
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deutung im Stolfwechsel bedingt wird, trennt von ihnen die Protenoide, 
die beide Eigenschaften nicht besitzen, und schlieBt ihnen an die Proteide, 
zu denen wir zunachst alles rechnen miissen, was auBer einer Eiweib- 
noch eine andere, sog. prosthetische Gruppe enthalt. 

a) Die ergentlichen Proteine. Zu ihnen gehoren: 


| 1. Die Albumine. Ohne Glycin, viel Cystin, wasserléslich, schwer aussalzbar 
.(Ganzsattigung durch (NH,).SO,), stark sauer, I. P. = 4,5, unfallbar durch Sauren 
_ und Alkalien in wasseriger Losung, leicht fallbar in Salzlisung, teilweise kristallinisch. 
_ Hierhin gehéren Serum-, Lakt- und Eieralbumin und das Globin des Blutfarbstoftes. 
_ Das Laktalbumin wird als Molkeneiwei8 aus Molke fabrikmaBig hergestellt. 

2. Die Globuline. Wasserunlislich, loslich in Neutralsalzen, daher durch Dialyse 
fallbar, sowie auch durch Halbsattigung mit Ammonsulfat, I. P. 5—6, nicht kristalli- 
nisch, leicht denaturierbar. Hierher gehéren Serum-, Eier- und Laktglobulin, Fibri- 
nogen, die Muskelglobuline Myosin und Myogen (letzteres wasserlislich). 


Von diesen beiden Gruppen grenzen sich die Protamine und Histone 
_scharfer ab, die als einfachere, allerdings besonders gebaute Typen zu 
bezeichnen sind und ausschlieBlich in Zellkernen liegen. 


3. Die Protamine. Ohne Cystin, stark basisch durch Diaminosauren, vor allem 
Arginin, viel geringeres Molekulargewicht. Zeigen im Abbau ein an Peptone erinnerndes 
Verhalten. Finden sich gebunden an Nukleinsiéuren nur im Sperma der Fische. 

4. Die Histone. Wenig bekannt, weniger basisch als die Protamine, deren Stelle 
sie bei einigen Fischen vertreten. Auch in Erythrozyten und Leukozyten. 


b) Die Protenoide (oder Aliwminoide). Infolge ihrer fast aus- 
schlieBlichen Verwendung als Stiitzsubstanzen auch Skleroproteine, Ge- 
_ ristewweife, genannt. Chemisch sehr verschiedenartig, sehr resistent 
gegen Enzyme; es sind EiweiBe, die aus dem funktionellen Stoffwechsel 
weitgehend ausgeschaltet sind. Sie enthalten hauptsachlich Monoamino- 
sauren, viel Glykokoll. 


; 1. Das Kollagen im Bindegewebe, Knorpel, Knochen, unloslich, geht aber 
| enzymatisch leicht in losliches Glutin (Leim) iiber, das aus einem leicht- und einem 
| schwerléslichen Protein bestehen soll; leicht quellbar und, in warmem Wasser loslich, 
_ beim Erkalten zu Gelatine erstarrend. Dem Kollagen naheverwandt, aber nicht Leim 
_bildend und resistenter gegen Enzyme sind das Elastin der BlutgefaBe, der Siuger- 
_ lunge und des Nackenbandes des Ochsen, das Newvokeratin der Nervenscheiden, das 
| Kolin des verhornten Vogelmagens und das Retikulin der Darmschleimhaut, ferner 
das Spongin, das Konchyolin, die Byssusfaden und die Raupengespinste. 

| Das Glutin als Nahrstoff kann energetisch ausgeniitzt werden, doch ist es wegen 
des Fehlens von Tyrosin und Tryptophan kein vollwertiges Eiweib. 

) 2. Das Keratin. Der Hauptbaustoff der Epidermis und ihrer Produkte (Nagel, 
| Hufe, Haare, Federn). Auch in Eierschalen. Chemisch durch hohen Cystingehalt 
_ ausgezeichnet (bei Haaren 14%), daher beim Verbrennen von Haaren Geruch nach 
SO,. Sehr widerstandsfahig gegen Enzyme. Scharf zu trennen von Kollagen. Das 
Keratin ist nicht verdaubar. 


c) Die Proteide. Kine recht uneinheitliche Gruppe, deren Nicht- 
_eiwei8komponente eines der Haupteinteilungsprinzipien ist. Neuerdings 
/faBt man sie aber nicht als eine charakteristisch gebaute besondere 
Gruppe, sondern als Salze basischer Proteine mit mehr oder weniger 
_ hochmolekularen Sauren auf. 


1. Proteide von salzartigem Charakter. Hierher gehoren die Chromoproteide 
_ Haémoglobin und Hamocyanin, bei denen das Himin komplexartig mit einem Albumin, 
/ dem Globin, gebunden ist, und die Nukleoproteide des Chromatins, in denen die Bin- 
/ dung der Proteine an Nukleinsauren erfolgt. Vielleicht gehdren hierhin auch die Glyko- 
| proteide, bei denen ein unbekanntes Protein an ein saures, komplexes KH gebunden ist, 
‘indem eine Aminogruppe an H,SO, verestert ist. Dabei charakterisiert die Amino- 
| glukose (Glukosamin) als Mukoitinschwefelsiure die echten Muzine, z. B. den Schleim 
der Schnecken, der Galle, Bronchial- und Speicheldriisen, die Aminogalaktose (Chon- 
'drosamin) als stereomere Chondroitinschwefelsiure die Mukoide oder schleimartigen 
Stoffe, die in vielen Geweben, wie Blut, Knorpel, Knochen vorhanden sind. 
| 2. Die Phosphorproteide als Proteide von besonderer Struktursubstanz. Sie 
/ enthalten die Aminogruppe an die PO,H, gebunden. Der P-Gehalt betragt 0,5—0,8%. 
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Am besten bekannt ist das Kaseinogen der Milch. Als starke Saure unléslich in H,O, — 


ist es leicht léslich in verdiinnten Alkalien. Als Ca-Salz ist es in der Milch komplex 
mit Ca-Phosphaten und wahrscheinlich auch mit Karbonophosphaten gebunden. 
Glycin fehlt, aber Tyrosin und Tryptophan sind reichlich vorhanden. Dieses, wie auch 
sein P- und Ca-Gehalt bedingen seinen groBen Nahrwert als MilcheiweiS. 


f) Die kolloidalen Eigenschaften der Eiweife. 


Die physiko-chemischen Eigenschaften der EiweiBe, die auf ihrer 
kolloidalen Beschaffenheit beruhen, sind vor allem die Ursache der 
mannigfachen Reaktionsweisen der EiweiSe. Hier kann nur auf die 
wichtigsten dieser Erscheinungen hingewiesen werden. 

Die Eiwei8kérper gehéren ihrer kolloidalen Beschaifenheit nach 
zum Typus der Hmulsoide, einer Gruppe von Kolloiden, deren Teilchen 
oder Molekiile im Gegensatz zu dem anderen Typus, der Suspensorde, 
Beziehungen zum Losungsmittel besitzen, das bei den biologischen 
Kolloiden stets Wasser ist (hydrophile Kolloide). Dabei bilden sie als 
Eiweibionen Hydrate mit dem Wasser. Die beiden entstehenden Phasen 
des heterogenen Systems, die disperse Phase von viel Protein mit wenig 
Wasser und das Dispersionsmittel von viel Wasser mit wenig Protein 
sind ineinander loslich. 

Ein solches System zeigt eine Verringerung der Oberflachenspannung, 
d. h. die innere Masse sucht die Oberflache anzuziehen und zu verkleinern. 
Dabei tritt eine Anreicherung der dispersen Phase in der Oberflache ein. 
Dies ist die Grundlage fiir die Adsorptionserschenungen, denen wahr- 
scheinlich die allergréBte Bedeutung fiir alle Lebensprozesse zukommt. 
Damit im Zusammenhang steht die Adsorptionskatalyse der Enzym- 
reaktionen. Die Hydratation bedingt weiter die Viskositat der Kolloide, 
wie sie ja von Hiweiflésungen bekannt ist. 

Durch die GréBe der Teilchen der dispersen Phase ist die geringe 
Diffusibilitat und der niedrige osmotische Druck bedingt, den Hiwei- 
lésungen haben. Hiihnereiweif diffundiert durch eine tierische Membran 
25mal langsamer als Kochsalz. 

Die Kolloide zeigen die Neigung, ihren kolloidalen Zustand, d. h. 
den Dispersitdtsgrad, zu andern. Dabei sind verschiedene Faktoren tatig. 
Zunachst ist die Wirkung der freien Ionen zu erwahnen. OH-Ionen 
wirken dispersitatsvergréBernd, H: dispersitaétsvermindernd. Letzteres 
bedeutet eine Vergréberung der Teilchen, die schlieBlich zur Ausfallung 
fiihrt. Dabei hat man zwischen irreversiblen und reversiblen Fallungen zu 
unterscheiden. Die Suspensoide werden bereits durch geringe Elektrolyt- 
mengen irreversibel gefallt (labile Kolloide), die Emulsoide dagegen sind 
unemptindlicher (stabile Kolloide). Letztere kénnen auch irreversibel 
gefallt, d. h. ausgeflockt werden, wenn ihnen ihre Ladung weggenommen 
wird und sie dadurch zu einem Suspensoid werden. Dies geschieht durch 
Schwermetallsalze in geringerer und durch die mehrwertigen Kationen 
wie Ca, Mg-- in gréBerer Konzentration sowie durch gewisse Kolloide. 

Im Gegensatz zu diesem Ausflockungsvorgang, der zur Denaturie- 
rung des HiweifSes fiihrt, steht der ProzeB der reversiblen Anderung oder 
des Aussalzens, der durch die einwertigen Kationen (K-, Na‘) bedingt 
ist. Dabei entstehen, auch wenn jene in hohen Konzentrationen vor- 
handen sind, ionisierte Komplexe, die ihre Ladung behalten. Dieser 
Vorgang wird als eine Entquellung aufgefaBt, wobei eine andersartige 
Verteilung des Wassers zwischen disperser Phase und Dispersionsmittel 
eintritt. Es entsteht eine salzreiche, kolloidarme, fliissigbleibende Phase 
und eine salzarme, kolloidreiche, sich abscheidende Phase. Durch Wasser- 
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zugabe oder Wegnahme der Alkaliionen wird der alte Zustand wieder 
vollig hergestellt. Den an freiem Wasser armen Zustand, der aber viel 
gebundenes Wasser enthalten kann, bezeichnet man als Gelzustand, den 
an freiem Wasser reicheren als Solzustand. Beide Ausdriicke charakteri- 
sieren den Endzustand einer kontinuierlichen Ubergangsreihe. Das Gel 
kann sogar, wie bei trockener Gelatine, festen Aggregatzustand besitzen 
und sich durch Wasseraufnahme iiber den Gallertzustand zum Sol ver- 
fliissigen. Der Grad der Wasseraufnahme, d. h. der Quellfahigkeit, ist 
von der Natur des EiweifSkolloids abhingig. Aussalzen und Entquellung 
hangen aufs innigste zusammen (vel. p. 6). 

Die fallende baw. entquellende Wirkung der Alkaliionen ist gradu- 
lert und kombiniert mit der stets fallungshemmenden bzw. quellenden 
~Wirkung der Anionen, mit denen sie gebunden sind. HormetstEr hat 
eine lyotrope Rethe aufgestellt, aus der dies ersichtlich ist. Sie ist fiir die 
-entquellende Wirkung der Alkaliionen Mg<NH,<K<Na<Li, fiir die 
quellende der Anionen F < 80, < H,PO, < Zitrat < Azetat < Cl< NO, 
<Br<J<CNS. Es wirkt also LiF sehr stark fallend, NH,CNS sehr 
stark quellend. Diese Reihe gilt aber nur fiir genuine Eiweife in schwach 
-alkalischer Lésung, in der sie negative Ladung haben, in saurer Losung, 
In der das Eiwei8 positiv geladen ist, verandert sich die Reihe stark. 

Dieser alteren Auffassung steht die neuere von Jaceurs Los 
gegentiber, nach der die Wirkung aller Ionen gleicher Valenz dieselbe 
ist und die tatsachlich gefundenen Unterschiede der Wirkung auf einer 
Verschiebung der py beruhen, die durch die verschiedenen Ionen in 
verschiedenem Mae bedingt wird. Lorss Auffassung fu8t auf der Er- 
‘scheinung, da an einer Membran, die fiir Ionen verschieden permeabel 
ist, Potentialdifferenzen auftreten. Eine besondere Art dieser Er- 
-scheinungen sind die Donan-Potentiale, die dadurch entstehen, dab, wenn 

z. B. ein Kolloidkation und ein Elektrolyt durch eine Membran solcher 
‘Art getrennt ist, nur letzterer durch sie permeieren kann. Es la8t sich 
dann zeigen, da auf der Kolloidseite der Membran nach Eintreten des 
Gleichgewichts mehr Anionen vorhanden sind als auf der kolloidfreien. 
Der Ausgleich ist geschaffen durch die Potentialdifferenz, die in der 
Membran vorhanden sein mu8. Neutralsalze verschieben diese Gleich- 
-gewichte, die sich als py- Werte erfassen lassen. Gequollene EiweiBkolloide 
sind als solche Membransysteme anzusehen. 

Diese Auffassung stiitzt sich auf die Fahigkeit der Eiwei8e als 
Ampholyte aufzutreten. Neutrales EiweiB 1a8t sich in der Dipolform 
~*NH,-R-COO- schreiben. In saurer (HCl)-Lisung bildet sich Saure- 
jelweiB Cl’[NH,- R- COOH], das in das Kation [NH,- R - COOH]: 
und das Anion Cl’, in alkalischer Liésung bildet sich AlkalieiweiB 
[HO-NH;-R-COO]Na, das in das Anion [HO-NH,-R-COO]- und 
das Kation Na: dissoziiert. Das Kation entsteht dabei vom +-, das Anion 
vom ~-Ende der Dipolform aus. In stark saurer Lisung mit groBem 
H’-Uberschu8 tiberwiegen die Eiwei8kationen. Das Eiwei8 wirkt dann 
hauptsachlich als Base, in stark alkalischer Losung als Saure. Je geringer 
‘der H:- bzw. OH~-Uberschu8, desto geringer wird die EiweiBdissoziation. 
Bei einer pp, die etwas zur sauren Seite verschoben ist, sind gleichviel 
‘Hiwei8anionen und -kationen, und zwar im Minimum, vorhanden: das 
Eiwei8 ist ungeladen und neutral. Diese Erscheinung tritt am sog. 
usoelekirischen Punkt (i. P.) ein. Die py dafiir liegt fiir die verschiedenen 
‘Eiweibe verschieden, so fiir Albumin bei 4—5, Globulin 5—5,5, beim 
basischen Globin aber bei 8,1; sie ist durch Neutralsalze beeinfluBbar. 
' 3% 
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Mit der Ionisation andern sich die Eigenschaften des EiweiBes, wie 
innere Reibung, Oberflichenspannung, Quellung, optische Drehung. 

Das ionisierte Eiweif ist hydratisiert, d. h. mit Wasser gebunden. 
Dadurch erklirt sich im Gegensatz zum neutralen Eiweif8 der Wider- 
stand gegen seine Trennung von ihm. Deshalb findet sich am iso- 
elektrischen Punkt das Fallungsoptimum. Durch Wegnahme der 
Ladung durch ein entgegengesetzt geladenes Kolloid kommt es ebenfalls 
zur Austallung. 

Abgesehen von den mannigfaltigen Einwirkungen durch die ge- 
nannten Faktoren andern sich die Eigenschaften eines EiweiBkolloids 
auch aus sich heraus, durch sein Altern, eine Erscheinung, die als 
Hysteresis bezeichnet wird. Auch hierbei kommt es zu einer allmahlich 
fortschreitenden Vergréberung der dispersen Phase, die schlieBlich zu 
einer irreversiblen Funktionshemmung fiihrt. 

Von groBer Wichtigkeit sind noch Erscheinungen, die mit der 
elektrischen Ladung von EiweiBionen zusammenhangen. Kin ungeladener 
Komplex adsorbiert Ionen, an welche die entgegengesetzt geladenen der 
Flissigkeit eime elektrische Doppelschicht bilden. Bei Setzung eines 
Potentialgefalles wandern die anodisch (~) geladenen zur Kathode, die 
kathodisch (~) geladenen zur Anode, da das elektrische Feld an den 
adsorbierten Ionen ansetzt und sie samt dem ungeladenen Komplex 
in Bewegung setzt. Diese Erscheinung nennt man Kataphorese. 

Rote Blutkérper z. B. zeigen eine solche Kataphorese; sie sind negativ ge- 
laden und wandern zur Anode. Verminderung der Ladung bedingt Agglutination. 
Das wirkt sich biologisch dahin aus, — da die Ladung von den Eiweifen abhangig 
ist, — daB mit Anderung der Hiweife ein verschiedenes Verhalten eintritt (starkere 
Senkungsgeschwindigkeit in derSchwangerschaft, Agglutinationsvorgang bei Bakterien). 

Da die EiweiBteilchen mit der elektrischen Doppelschicht vielfach 
nicht frei beweglich sind, kann die Wirkung des elektrischen Feldes nicht 
an ihnen selbst sich geltend machen, sondern sie mu8 an dem’ Disper- 
sionsmittel angreifen, d. h. sie verschiebt dieses gegen die unbewegliche 
disperse Phase. Die darauf zuriickzufiihrenden Erscheinungen werden 
als Hlektromose bezeichnet. 


g) Die Proteine im inneren Stoffwechsel. 


Die Bausteine der Proteine, die Aminosaéuren, werden durchweg 
von der Pilanze gebildet und durch Resorption durch den Darm dem Blut 
zugeliihrt. Die tierische Zelle vermag aus NH; keine Aminosauren zu 
bilden, besitzt aber die Fahigkeit, gewisse Aminosauren durch Umbildung 
aus anderen aufzubauen. Einige, wie Cystein und aromatische Amino- 
sduren, sind nur durch Zufuhr zu beschaffen. Die freien Aminosauren, 
gleichgiiltig, wie ihre Herkunft ist, dienen zum Aufbau bendétigten Ki- 
weibes, sei es zur absoluten Neubildung, zum Ersatz verbrauchten Ei- 
weibes oder zur Herstellung eiwei®haltiger Sekretstoffe und Geriist- 
elweibe. Der Umbau und die Neubildung erfolgt vor allem bei der Milch- 
bildung und dem Wachsen der Haare, Nagel usw. Noch deutlicher 
wird der Umbau demonstriert bei der Metamorphose der Amphibien, der 
Kientwicklung und im Puppenstadium der Insekten. 

Der Organismus hat stets einen bestimmten, nach den physio- 
logischen Bedingungen wechselnden Verbrauch an EiweiBen. Eigentliche 
KiweiBdepots besitzt der Organismus nicht. Trotzdem verfiigt er iiber 


einen gewissen Vorrat an Aminosaéuren, vor allem im Blut in freier — 


oder gebundener Form, aus dem er beim Hungern seinen Bedarf zur 
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 Neubildung der verbrauchten Eiwei8e nehmen kann. Dazu miissen die 
) benotigten speziellen Aminosiuren saimtlich vorhanden sein. Fehlen 
~notwendige Aminoséuren und sind sie nicht durch Umbildung zu _ be- 
schaffen, so ist der Aufbau gestért. Durch zu groBe Zufuhr einzelner 
- Aminosiuren — bei einseitiger Ernahrung — sammeln sich diese iiber- 
maSig an und werden, da sie beim Aufbau keine Verwendung finden 
_kénnen, alsdann abgebaut. 

Der Hauptweg des Aminosiurenabbaus ist die oxydative Des- 
—amierung. Diese geht sehr wahrscheinlich iiber die Zwischenstufen der 
_imino- und Ketosaéuren unter Abspaltung von NH, zum nachst niederen 
| Aldehyd. Das Schema der exothermen Reaktion ware: 


NH, 
—H Ya +H,0O 
Rone ‘ie ee a = b 00- Cool ROCHO--CO. 
COOH COOH att 
Aminosaure. Iminosdure. Ketosaure. Aldehyd. 


=e der Umwandlung von Alanin in Brenztraubensiure werden 16,4 
| Kal. frei. 

Dieser Vorgang der Desamierung erfolet in jeder Zelle, sehr wahr- 
-scheinlich nicht durch freie Fermente, sondern durch das Atmungs- 

| system (vgl. p. 46). In begrenztem Umfange ist die Reaktion reversibel. 
Daneben kénnen nach Neusere mit dem Formaldehyd des Zucker- 
-abbaus Methylenaminosiuren R- CHa entstehen, die zu Keto- 
- sduren fithren. 
Durch die oxydative Desamierung entsteht also Ammoniak und 
eine N, freie Komponente. Letztere dient in weiterer Umwandlung zur 
Bildung von KH und Fettsauren, oder sie wird energetisch ausgeniitzt. 
Das freie Ammoniak ist ein sehr starkes Gift. Es wird baldméglichst, 
| vor allem in der Leber, zu Harnstoff entgiftet und dann durch die Niere 
-ausgeschieden. Bei niederen wasserlebenden Tieren kann diese Synthese 
Tehlen und der NH, direkt an das Wasser abgegeben werden. 

Der Sinn der Desamierung ist dre Energuegewimnung. Wahrend 
ers aber bei KH und Fetten ‘Hauptsache ist, ist sie bei den Eiweiben 
‘in gewissem Sinne Nebensache, denn es tritt Desamierung und damit 
' Energiegewinnung aus Aminosiuren nur da ein, wo diese nicht zum Auf- 
bau von Kérpersubstanz verwandt werden kinnen. 
| Infolge der Méglichkeit der Bildung von KH und Fetten ist der 
abgeschiedene N, kein MaB fiir stattgehabte totale EKiweiBverbrennung, 
sondern nur fiir ‘die Desamierung, die bei sehr starker EiweiSzufuhr alle 
‘iiberschiissigen Aminosiuren spaltet und den NH, zur. Abscheidung 
‘bringt, wahrend die N, freie Komponente, soweit sie den Energiebedarf 
| tibersteigt, unverbrannt zu KH und Fetten synthetisiert wird. 
| Kin Teil der Aminosauren wird nicht desamiert, wie das Cystin, 
das als ,,Naturschwefel‘‘ im Harn abgeschieden wird. Auch Kreatin ist 
ein Produkt dieses anormalen Stoffwechsels. 


| h) Die respiratorischen Farbstoffe der Pyrrolgruppe. 

| Zu der Gruppe der Chromoproteide gehért eine Reihe von Farb- 
stoffen, deren NichteiweiBkomponente auf die Pyrrolgruppe zuriick- 
geht. Sie findet sich im roten Blutfarbstoff, im Chlorophyll, in dem roten 
Farbstotf des Muskels, dem Cytochrom, das sich in allen Zellen vortindet, 
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sowie im Atmungsferment. Hamoglobin und Atmungsferment unter- 
scheiden sich zwar sehr in ihrer Wirkungsweise: der Blutfarbstoif vermag 
den O, nur zu transportieren, wahrend das Atmungsferment oder Zell- 
himin ihn katalytisch oxydativ unter intermediarer Bildung von Per- 
oxyden iibertrigt. Viel spricht aber dafiir, da beiden Stoffen der gleiche 
Komplex zugrunde liegt: ein Haimin, dessen katalytische Wirkung im 
Blutfarbstoffverloren gegangenist. Weiterhinist tiber die genauere Struktur 
des Zellhimins nichts bekannt; wohl aber kennt man einwandfrei die Kon- 
stitution der Farbkomponente des Blutfarbstoffes des Hamoglobins (Hb). 

Das Héaémoglobin besteht aus der EiweiBkomponente, dem Globin, und dem 
Hamochromogen, das bei allen Tierarten gleichartig ist. Die aus ihm durch Ab- 
oder Umbau entstehenden Stoffe haben die verschiedenartigste biologische Bedeutung. 
Das Grundspaltprodukt ist die Opsopyrrolkarbonséure. Durch Kondensation von 
vier Opsopyrrolkarbonsauren entstehen die biologisch so wichtigen C,,-Ringsysteme, 


die auch Beziehungen zu den Moschusduftstoffen besitzen. Ein solches System ist 
das Coproporphyrin ©,,H,,N,(COOH),, das beim Abbau des Blutfarbstoffes entsteht: 


HOOC- H,0- H,C ar 
vA ~~ / \ eA a 
H,C-C C Il C-CH,-CH,- COOH 
eS | re 
C—N HN 
i aS 
CH CH 
ANG vA 
vay HN—C 
verte | ae 
HOOGaH 6 stGrCs ee LyaenC Ill O-CH, 
A Sol << 
et CH, CH,- COOH 


I bis IV sind Pyrrolkerne, die durch CH-Briicken verbunden sind, I und IV 


in pyrrolener, III in chinoider Schreibweise, wihrend II ein echter Pyrrolkern ist. 

Zu ihm in naher Beziehung steht das Uroporphyrin ©,.H3;,N,(COOH),, das 
im Harn von an Porphyrinurie Erkrankten abgeschieden wird. Davon unterscheidet 
sich nur durch leicht abspaltbares, komplexgebundenes Cu das Turacin, ein Farb- 
stoff, der in den Schwungfedern der nordamerikanischen Helmvégel vorkommt. 
Durch Abspaltung der 4 Karboxylgruppen aus dem Coproporphyrin entsteht das 
Methylathylporphin C,,H,,N,, zu dem in naher Beziehung ein Farbstoff in den roten 
Flecken der Moveneier, das Ooporphyrin, steht, bei dessen reduktivem Abbau man 
Mesoporphyrin OxpHggN 4(COOH), erhalt. Ersetzt man darin 2 Athyl- durch 2 Vinyl- 
eruppen, so entsteht das Athioporphin, der Grundkérper des roten Blutfarbstoffes. 
Durch Ersatz von 2 H durch Fe entsteht das Himochromogen C,,H,,N,Fe(COOH),. 


Das Hamin ist das Chlorsalz [C,,H,,)N,Fe(COOH), |Cl und das Himatin des Hydroxyd ; 


[Cy2H,oN,Fe(COOH), JOH. 


All diese Stoffe zeigen das gleiche Grundskelett, den C,,-Ring. 
Wie aber die Umwandlung im Organismus erfolgt, ist noch nicht bekannt. 


Ks erscheint sicher, da8 der Organismus synthetisch das Himochromogen — 
autbaut, wahrscheinlich aus heterozyklischen Aminoséiuren, wobei Cu 


katalytisch wirksam ist. 


Man neigt heute auch zu der Annahme, da im Blutfarbstoff das Fe — 
als Zentralatom anzuschen ist, das gem seiner Koordinationszahl 6 die — 


vier N-Atome des Athioporphins, das Globin und O, molar binden kann. 
Im Hb ist eine Koordinationszahl frei, die im HbO, durch O, besetzt ist. 
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| Auf der leichten Loslichkeit dieser O,-Bindung beruht die Trans- 
_portfahigkeit fiir O,. Was die katalytische Wirkung des Zellhamins 
_ bedingt, ist unbekannt. 

| Abbauprodukte dieser ganzen Gruppe sind die Gallenfarbstoffe, deren 
_ wichtigster das Bilirubin C,,H,,0,N, ist; auch der Harnfarbstoff Uro- 
chrom steht damit in Beziehung. 

| Das System Hb HbO,. Die Higenschaften der Blutfarbstofie sind 
| durch 3 Konstanten festgelegt: 

1. Durch den Fe-Gehalt, der vom Gehalt an Farbstoff im Hb 
_abhangt, er ist beim kristallisierten HbO, konstant. 

2. Durch das Absorptionsspektrum, dessen Banden ebenfalls 
bei allen Tieren gleich sind, deren Maxima bei A = 577, A = 542 und 
| A=A415 uy liegen. Die GréBe der Lichtabsorption, die spektrophoto- 
_metrische Konstante, gestattet die quantitative Bestimmung. 

) 3. Durch die Gasbindung. 1 g Hb kann maximal 1,33 cm? O, 
| oder CO chemisch binden, eine Zahl, die aber praktisch nie erreicht wird. 
Da Menschenblut 14% Hb enthalt, vermégen 100 cm? 18 cm? O, zu 
_binden. Die Bindung im Blut von Wirbellosen ist viel geringer, bei 
 Planorbis binden 100 cm® nur 1,5 cm® O,. Die Lage des Gleichgewichtes 
| im System Hb [7 HbO, hangt vor allem vom Sauerstoffpartialdruck ab. 
| Je geringer der Gehalt an O,, desto mehr HbO, ist gespalten. Die 
_graphische Darstellung dieser Beziehungen bezeichnet man als Disso- 
| eiationskurve. Hb + 0,2 HbO, + 28000 Kal. Temperatursteigerung 
| wirkt beschleunigend auf den Zerfall. Daraus folet, da8 die HbO,-Bildung 
—exothermisch verlauft. Im Blut wirken noch viele andere Faktoren mit, 
so die py des Blutes, deren Verschiebung zur sauren Seite die Dissoziation 
| des Hb als Anion unter Bildung von Hb-Molekiilen zuriickdrangt, deren 
| Affimitét zum O, nur = betragt. 

Das Kohlenoxydhamoglobin (HbCO). Das Kohlenoxyd hat eine 
~130mal gréBere Affinitat zum Hb als der O, und ist viel weniger disso- 
ailerbar, worauf seine groBe Giftigkeit beruht, da es den O, verdrangt. 
O,1°,, CO in-der Atemluit erorbt 50%. HbCO 
039,.COanm der Atemluit ereibt 75°, HbCO. 

_ Eine noch gréBere Affinitat besitzt NO zu Hb. 

Da bei 0,1% CO-Gehalt in normaler Luft 50° des Hb als HbCO 
' gebunden ist, ist die Halfte des vorhandenen Hb fiir die O,-Aufnahme 
| untauglich geworden! Durch Zufuhr grober Mengen O, kann jedoch 
| eine geringe Abspaltung von CO eintreten. Das CO-Blut besitzt eine 
| hellrote Farbe und zersetzt sich bei Belichtung im Gegensatz zum HbQ,. 
| Das Methdmoglobin (MetHb). Durch Ferrizyankalium, im Orga- 


| dunkelbrauner Farbe. Es enthalt O, nicht dissoziabel gebunden, kann 
aber durch Reduktion zu Hb schnell beseitigt werden. Mittels HCN 


| nismus durch Nitrit, Chlorat, Anilin u. a. Vergiftungen entsteht es in 
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wird es durch Rotfarbung unter Bildung von ZyanHb nachgewiesen. 
Formol fiihrt Hb in MetHb iiber, Alkohol dieses in rotes KatHb 
(Fixierung in Naturfarbe). 

Das Hamozyanin (Hey), Cu-haltig, im Blut der Crustaceen und 
Mollusken, ist reduziert farblos, oxydiert blau und besitzt keine Affinitat 
zu CO. Es ist aber fraglich geworden, ob in ihm ein Pyrrolderivat ent- 
halten ist, was man friiher als sicher annahm. 1 g Hey bindet 0,5 cm® 
O,. Da Helixblut 2,5% Hey enthalt, binden 100 cm* etwa 1,25 cm? Og. 


Das dem Blutfarbstoff so nahe verwandte Chlorophyll besteht aus dem gleichen 
Grundskelett und einem System von C-Atomen auferhalb des Ringsystems, die nach 
neueren Anschauungen im Verein mit der an das Mg gebundenen Kohlensdure die 
Synthese zu Formaldehyd bewirken. Der Mechanismus, nach dem dies erfolgt, ist 
nach Stott folgender: Durch Lichteinwirkung gerat das Chlorophyllmolekil und 
mit ihm die an das Mg gebundene Kohlensadure in Schwingungen, wird dadurch auf- 
gelockert und so seine Reaktionsfahigkeit erhoht. Das Chlorophyll kann dann am 
C,-Atom leicht hydriert und dehydriert werden. Deshalb kann ihm die Rolle eines 
H,-Ubertragers (Spender und Empfanger) beim AssimilationsprozeB zugeschrieben 
werden. Der Akzeptor fiir den H, ist die aktivierte Kohlensdure, die zunachst zu 
Ameisensdure und dann zu Formaldehyd reduziert wird, dadurch die Affinitaét zum 
Mg verliert und unter der Wirkung weiterer Kohlensaure sich ablést und zu Zucker 
polymerisiert wird. Der zu diesem Proze8 notige Wasserstoff wird dem in Hydrat- 
bindung am Chlorophyll stehenden Wasser entnommen, dem auch der beim Assi- 
milationsproze8 freiwerdende Sauerstoff entstammt, der durch eine Katalase aus 
durch Lichtwirkung entstandenem Peroxyd gebildet wird. Chlorophyll a und b haben 
bei diesen Prozessen die gleiche Funktion. Ihr gleichzeitiges Vorkommen ist eine 
Anpassung zur méglichst vollstandigen Ausnutzung des Lichtes, da die Absorptions- 
banden von Chlorophyll a zwischen diejenigen von Chlorophyll b fallen. Das eine 
nutzt also das Licht aus, das das andere nicht zu absorbieren vermag. 


4. Die Nukleinsauren. 


Die Nukleinséuren sind ein Bestandteil der Nukleoproteide und 
sind deshalb besonders zu behandeln, weil sie einen von den Eiweiben 
vollig getrennten Stoffwechsel haben. Die Nukleoproteide kommen aus- 
schlieBlich im sog. Chromatin der Kerne vor. Pepsin spaltet sie in eine 
EiweiSkomponente und Nuklein, aus welchem Trypsin unter Abspaltung 
eines weiteren Eiweibstoffes Nukleinséure in Freiheit setzt, die durch den 
Darm resorbiert werden kann. 


Die Nukleinsduven bestehen aus Nukleotiden, die unter Abspaltung von 
PO,H, Nukleoside geben, welche in ein KH, wahrscheinlich stets eine Pentose, und 
eine Base, entweder ein Purin- oder Pyrimidin-Derivat, zerfallen. Diese Spaltungen 
erfolgen fermentativ beim Abbau im inneren Stoffwechsel. Die wichtigsten Purin- 
basen sind das Adenin = 6 aminopurin, das Guanin = 2 amino 6 oxypurin und die 
Pyrimidinbasen: das Urazil = 2,6 dioxypyrimidin, das Cytosin = 6 amino 2 oxy- 
pyrimidin und das Thymin = 5 methyl 2,6 dioxypyrimidin. Den Purinbasen nahe 
stehen das Koffein = 1,3,7 trimethylxanthin, das Theobromin = 3,7 dimethyl- 
xanthin und das Theophyllin = 1,3 dimethylxanthin. 

Als Schema eines Nukleotids sei die Adenylsdure angegeben. 
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Freie Adenylsiure tritt im Muskel auf und ist wichtig bei seinem 
Funktionsgeschehen. Durch fermentative Desamierung zu Hypo- 
xanthylsaure entsteht aus ihr freies NH, das zur Regulierung des pp- 
Gehaltes verwandt wird, auBerdem ist sie gebunden an Pyrophosphor- 
saure, das Komplement des glykolytischen Enzyms im Muskelsaft. 
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Mehrere solcher Nukleotide bilden eine Nukleinséure. Das Schema der 


| Thymonukleinsaure ist danach folgendes: 


_KH— Guanin 

ae ye Die Grundkérper der Basen sind: 
KH—Thymin ae N,=,CH 

| | | | 
O Hé, ,C—,NH ~ HC, ,CH 

rapa | | 8 CH l ] 
KH—Cytosin Ne— 4G» N?—4CH 

\ : eo 
Pe 1 Purin Pyrimidin 


‘KH—Adenin 
Ob der tierische Organismus die Fahigkeit besitzt, die genannten 


- Basen zu bilden, ist noch fraglich. Zweifellos kommt diese Fahigkeit den 
 Eizellen der Vogel und Insekten wahrend der Embryonalentwicklung zu; 


auch bei der Reifung der Geschlechtsprodukte des Lachses mu8 eine 


solche Bildung angenommen werden; fiir den erwachsenen Organismus 


~—s 


bleibt sie jedoch zweifelhaft. Der Weg der Bildung in der Pflanze ist 
auch noch unbekannt. 
Der weitere Abbau der Purine fiihrt tiber Desamierung und nach- 


} herige Oxydation zur Harnsdure, die das oxydative Endprodukt ist. Bei 
vielen Séiugern (Katze, Pierd, Hund, nichtanthropoide Affen) tritt ver- 


a rs : oe w 


mittels der Urikase eine Weiteroxydation zu Allantown ein. Ein geringer 
Teil der Purinbasen jedoch wird mit dem Harn abgeschieden. Es finden 
sich in 10000 | Menschenharn 8,5 g Hypoxanthin, 3,5¢ Adenin und 10,1 ¢ 
Xanthin. Bei Ablagerung von Harnsdure in Knorpel und Gelenken tritt 


die Harnsauregicht auf, bei Ablagerung von Guanin die Guaningicht, 
die bei Schweinen haufig anzutreffen ist (vgl. p. 128). 


5. Die Fermente. 
Die Fermente sind eine Stoffgruppe, tiber die wir chemisch zwar 


sehr wenig wissen, die aber funktionell von der allergro8ten Bedeutung 


ist. Die Fermente werden durch die lebende Zelle gebildet, behalten aber 
thre Wirksamkeit unabhangig von dem Zusammenhang mit ihr. Daher 
ist auch die alte Unterscheidung in Fermente, deren Wirksamkeit an 


die lebende Zelle gebunden ist, und in Enzyme, fiir deren Wirksamkeit 
dieser Zusammenhang nicht gewahrt zu bleiben braucht, hinfallig. 


Die Benennung der Fermente erfolgt in der Regel so, daB man an 
den Wortstamm der Bezeichnung des von ihnen angegangenen Stoffes 
oder des von ihnen bewirkten Prozesses die Endung ,,ase‘ anhangt, 
z. B. das Saccharose spaltende Ferment als Saccharase, das Oxydation 


_ bewirkende als Oxydase bezeichnet. Allgemein gebrauchlich sind alte 


Bezeichnungen fiir langbekannte Fermente wie Pepsin und Trypsin. 
Die Fermente treten in verschiedenen Stadien der ontogenetischen 
Entwicklung auf. Im Hiihnerembryo sind peptolytische Fermente am 
8., im Schweineembryo am 40. Tage nachweisbar. Die Diastase fehlt bei 
Mensch und Kaninchen vor der Geburt. Das Auftreten von Fermenten pabt 


_ sich vielfach dem Bedarf an, so tritt Laktase nur dann auf, wenn Milch- 


| zucker zu spalten ist, oder eiweiBspaltende Fermente im Blut, wenn korper- 
oder organiremdes Eiweii in es hineingelangt ist (Abwehrfermente). 


Wir haben zwei Gruppen von Fermenten zu unterscheiden: 
a) Drtisenfermente, die, vor allem in den Darmkanal abgesondert, 


die Nahrung zur Aufnahme in den Organismus umformen und b) Zell- 
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fermente, die in jeder Zelle gebildet und bei den inneren Stoffwechsel- 
vorgingen verwendet werden. Sie unterscheiden sich voneinander durch 
ihren Wirkungsmechanismus. Die biologische Bedeutung der Fermente 
laBt sich wie folet zusammenfassen: 

1. Durch sie fiithrt der Organismus die Nahrstoffe in eine Form 
iiber, die ihren Eintritt in sein Stoffwechselsystem erméglicht. 

2. Durch sie erfolet ihr Abbau zum Zwecke der Energiegewinnung. 

3. Durch sie erfolgen auch Synthesen im Energie- und Baustoff- 
wechsel. 

4. Sie erhalten die Asymmetrie des Stoffwechsels aufrecht, da sie 
mit Ausnahme der Lipasen nur asymmetrisch eingreifen. 

5. Sie beeinflussen durch Bildung osmotisch wirksamer Stoffe den 
physiko-chemischen Zustand der Kolloide. 

6. Sie bedingen durch die Veranderung des zeitlichen Verlauts der 
Reaktionen Aktivitat und Stabilitat der Zelle. Sie sind die Ver- 
mittler, die den Befehlen des Korrelationssystems im Stolf- 
wechsel Geltung verschaffen. 


a) Die Wirkungsweise der Fermente. 


Der Grundvorgang jeder Fermentwirkung ist der einer Katalyse, 
d. h. einer zeitlichen Anderung des Ablauis eines Vorganges, nicht der 
Auslosung einer Reaktion. In der Regel bewirkt diese Katalyse eine Reak- 
tionsbeschleunigung, sie kann aber auch eine Hemmung verursachen. Es 
sind also nur solche Fermentreaktionen méglich, die auch an sich thermo- 
dynamisch verlaufen kénnen. Neue Energie wird in keinem Falle durch 
die Beteiligung der Fermente zugefiihrt. Das Ferment selbst wirkt bei der 
Reaktion mit, ohne aber durch die Reaktionsprodukte verbraucht zu wer- 
den. Theoretisch ist daher die Mengenwirkung eines Fermentes unbegrenzt. 

Da die Reaktionen, deren Geschwindigkeit die Fermente verandern, 
Gleichgewichtsreaktionen sind, hangt es von den Ausgangsbedingungen 
ab, ob die Veranderung nach der einen oder anderen Seite erfolgt, mit 
anderen Worten, ob Spaltung oder Synthese eintritt. Es kann also das 
gleiche Ferment sowohl zur Synthese wie zam Abbau Verwendung finden. 

Neben diesen thermodynamisch ohne weiteres méglichen exotherm 
verlaufenden Fermentreaktionen ist durch Reaktionskoppelung auch die 
katalytische Beeinflu8barkeit an sich unfreiwilliger, endotherm ver- 
laufender Reaktionen gegeben. Hierbei liefert die erste exotherm 
katalytisch beeinfluBbare, sog. induzierende Reaktion die Energie zum 
Kintreten und Verlauf der dadurch méglichen induzierten, an sich endo- 
thermen Reaktion unter Erhéhung ihres chemischen Potentials. Eine 
solche gekoppelte Reaktion ist natiirlich auch ohne Katalysator méglich. 
Beispiele hierfiir sind die Oxydoreduktionen, deren exotherme Hydrie- 
rung die Energie fiir die endotherme Dehydrierung liefert, und die Gly- 
kogenbildung, deren Geschwindigkeit durch die des oxydativen Ab- 
baus bei der Meyeruorschen Reaktion festgelegt ist. 

Der Mechanismus der Katalysewirkung kann durch Bindung von 
Haupt- und Nebenvalenzen vom Katalysator an das Substrat oder durch 
Adsorptionserscheinungen erklirt werden, wobei im letzteren Fall das 
Substrat in sehr feiner Schicht an Oberflichen ausgebreitet und dadurch 
sehr reaktionsfahig wird, wihrend man sich im ersteren Falle vorstellt, 
da eine Verbindung entsteht, die unter Abspaltung des Katalysators 
schneller zerfallt. Beide Arten der Katalyse stellen keinen Gegensatz 
dar, beide finden sich bei der Fermentkatalyse. 
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b) Die Spezifitat der Fermentwirkung. 


Charakteristisch fiir die Fermentwirkung ist die Spezifitat, d. h. 
jedes Ferment ist auf ganz spezifische Stoffe eingestellt. Dies gilt absolut 
von den Hydrolasen fiir die Proteasen, Polyasen, Lipasen und Hexosidasen 
als Gruppenfermente. Bei den Desmolasen liegen allerdings die Verhalt- 
nisse noch unklar. Es scheint hier weniger eine Substrat- als eine Re- 
aktionsspezifitat vorzuliegen, d. h. es gibt unter ihnen Karboxylasen, die 
Karboxylgruppen, Katalasen, die aus Peroxyden unter Wasserbildung 
O, abspalten, Oxydasen, die O, iiber Peroxyde aktivieren, Dehydrasen, 
die gelockerten Wasserstoff in Freiheit setzen, unabhangig vom Sub- 
strat, an dem sie sich befinden. Innerhalb der Hauptgruppe ver- 
wischt sich aber die Spezifitét mehr und mehr. Man hat gefunden, 
daB zwischen einem Ferment und verschiedenen, aber ahnlichen Sub- 
straten quantitative Unterschiede bestehen, und hat dafiir den Begriff 
der relativen Spezifitat eingefiihrt. Eine gleiche Fermentwirkung an 
verschiedenen Substraten verlangt daher nicht qualitativ verschiedene 
Fermente. 

Mit dieser Spezifitét hangt auch die asymmetrische Spaltung zu- 


gsammen. Aus einem Razemgemisch wird nur diejenige optisch aktive 


Komponente gespalten, die im Organismus vorkommt. Da auch die 
Synthesen asymmetrisch verlaufen, wird dadurch die optische Aktivitat 
der Kérperstoffe gewahrt. Man darf vermuten, daB die Fermente selbst 
optisch aktiv sind und bei entsprechend abgepaBter Konfiguration wirk- 
sam werden. Dafiir spricht das Verhalten der Hefe bei der Vergaérung 
der Zucker. Diejenigen Zucker giren gut, welche 3 OH-Gruppen in der- 
selben Stellung haben, wie d-Glukose, d-Mannose und d-Fruktose; die 
d-Galaktose mit 2 OH-Gruppen an diesen Stellen gart sehr schwer, 
Zucker, welche nur eine oder keine an diesen Stellen besitzen, gar nicht 
(vgl. p. 15 die unterstrichenen OH-Gruppen). 


c) Der Aufbau der Fermente. 


Die frithere Auffassung, daB die Fermente kolloidaler Natur seien, 
kann heute dahin berichtigt werden, da die kolloidalen Kigenschaiten 
nicht das Ferment selbst, sondern dem in der Regel damit verbundenen 
Begleitstoff angehéren, an den das Ferment adsorbiert ist. Durch Ab- 
spaltung von diesem Begleitstoff verliert das Ferment seine Wirksamkeit. 


Ein Ferment ist daher als ein System von wenigstens zwei Bestandteilen 


zu betrachten, dessen einer, der kolloidale Fermenttrager, die katalytisch 
wirkende Verbindung adsorptiv gebunden halt und dadurch seine enorme 
Wirksamkeit bedingt. 

Beim Reinigen eines Fermentes wird zunachst der tiberiliissige Teil 
des kolloidalen Tragers beseitigt, wodurch der Fermentgehalt und damit 
die Wirkung steigt. Wird nach Erreichung des Optimums mehr ab- 
gespalten, so verliert dadurch das Ferment die Méglichkeit der Ausbreitung 
und damit die katalytische Wirkung. Das Ferment in ,,.kompakter Form” 
entzieht sich unserem Nachweis. 

Nach den bisherigen Funden ist es nicht méglich, die hochgereinigten 
Fermente als einheitliche, chemisch charakterisierte Korperklasse aut- 
zuiassen. Die reinsten Praparate waren weder KH noch EiweiBe. Aus 
bestimmten Reaktionen schlie8t man bei manchen Fermenten aut 
Karbonyl, Karboxyl, Amino- und Aldehydgruppen und kann zeigen, 
daB sie als amphotere Elektrolyte auftreten. 
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d) Faktoren, welche die Fermentwirkung beeinflussen. 


Die Wirksamkeit der Fermente ist stark von der Wasserstoffzahl 
abhingig. Das Optimum kann an ganz verschiedenen Stellen legen. 
Es kann aber nichts dariiber ausgesagt werden, ob die py fiir die Akti- 
vierung des Ferments oder fiir die Angreifbarkeit des Substrates wesent- 
lich ist. Letzteres ist bei den Verdauungsproteasen wahrscheinlich. 
Pepsin wirkt bei saurer Reaktion, weil es kationisches EiweiS, Trypsin 
bei neutraler oder alkalischer, weil es anodisches Eiwei8 angreifen kann, 
d. h. es mu8 das EiweifS durch Sauren bzw. Basen kationisch bzw. 
anodisch gemacht werden, wahrend die Gewebsproteasen auf Hiweif 
an seinem jeweiligen isoelektrischen Punkt am besten einwirken. Die 
Wirksamkeit der meisten Fermente liegt bei einer py von 5—9, nur 
die des Pepsins geht bis auf po = 2. 

Auch die Fermentreaktionen sind temperaturabhangig. Q1) schwankt 
etwa zwischen 1,3—3. Die Temperaturabhangigkeit wird aber dadurch 
beeinfluBt, daS mit steigender Temperatur eine schnelle Zerstérung ein- 
setzt. Man hat diejenige Temperatur als Totungstemperatur bezeichnet, 
bei der in der Zeiteinheit die wirksame Fermentmenge auf die Hilfte 
gesunken ist. 

Die Konzentration des Ferments ist im allgemeinen dem Wirkungs- 
grad proportional. Bei naherem Zusehen aber ergeben sich sehr ver- 
wickelte Verhaltnisse, die im Grenzfall diese Abhangigkeit aufheben (wie 
im System Saccharase-Saccharose). 

Eine Hemmung der Fermentwirkung wird durch die eigenen Spalt- 
produkte der Substrate bedingt, falls sie nicht fortgeschafit werden. Dies 
beruht darauf, daB die Spaltprodukte Ferment voriibergehend gebunden 
halten und dadurch die Konzentration des freien Ferments vermindern. 


e) Die Aktivierung und Paralysierung der Fermente. 


Die friihere Vorstellung, daB die Fermente in einer Vorstufe in 
unwirksamer Form als Proferment oder Zymogen gebildet und spater 
erst zum wirksamen Ferment umgebildet wiirden, ist nicht mehr haltbar. 
Nur in zwei Fallen behalt man diese Auffassung noch bei: 

1. Bei der frisch von der Pankreas abgeschiedenen Tryptase, jetzt 
als Apoferment bezeichnet, die noch keine Fermentwirkung besitzt und 
sie erst erhalt, wenn die Enterokinase der Darmwand, als Koferment be- 
zeichnet, mit ihr eine neue wohldefinierte Verbindung liefert. 

2. Bei dem Garungsferment Zymase, deren Apozymase nur eine 
Teilwirkung ausiibt und weitere Wirkungen durch Zutritt verschiedener 
Cozymasen erhait. 

Als echte Kinasen oder Kofermente sind nur solche zu bezeichnen, die 
mit dem Apoferment eine direkte Verbindung eingehen, nicht solche, 
die nur Bedingungen schaffen, unter denen das Ferment wirksam wird. 
Ks gibt viele Substanzen, die auf diese Weise eine Aktivierung hervor- 
rufen. Dabei ist zu unterscheiden, ob diese Wirkung sich auf das Substrat 
erstreckt und dieses in einen Zustand bringt, der den Angriff des Ferments 
gestattet, wie z. B. bei den VerdauungseiweiBen, oder ob das an sich 
aktive Ferment, das aber durch einen Komplex gebunden ist, von diesem 
Komplex befreit wird, wie z. B. Schwermetallsalze durch Aminosduren, die 
Thiolgruppe oder andere Aktivatoren vom Ferment weggerissen werden. 

Diese Stoffe leiten tiber zur Gruppe der Paralysatoren, die man friither 
als Antifermente bezeichnete. AllgemeingefaBt sind dies Stoffe, welche 
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die Fermentwirkung hemmen, im engeren Sinne solche, welche das Fer- 
ment bzw. seinen Trager angreifen und dabei eine Giftwirkung ausiiben, 
z. B. soleche, welche die Aminogruppe besetzen, wie Nitrite, oder die 
Karbonylgruppe wie Hydroxylamin, Hydrazine u. a. Auch gehort hierhin 
Komplexsalzbildung mit Schwermetallsalzen bei der Urease, mit Fluoriden 
bei der Lipase, mit Zyaniden und H,5 beim Atmungsferment. Hierhin 
gehoren auch diejenigen Hemmungsstoffe, deren die Fermenttatigkeit 
beeinflussende Wirkung als Ablenkung durch adsorptive Bindung aul- 
gefabt werden kann (vgl. p. 44). 

Unter Ausschaltung der Hemmungsmechanismen setzt postmortal 


_— bei Verhinderung der Faulnis — durch die Wirkung der Zellproteasen 


und vieler anderer die Autolyse ein. Durch sie wird der hydrolytische 
Abbau der Zellsubstanzen moglichst weit durchgefiihrt. Im allgemeinen 
laBt sich hierbei eine organspezifische Wirkung nachweisen, d. h. die 
Fermente wirken nur auf die organeigenen Stoffe. Die Autolyse ist als 
eine ungehemmte, normale Fermentwirkung anzusehen. Sie tritt auch 
ein, wenn ein Organ durch Unterbinden der Blutzufuhr isoliert wird. 


f) Die Einteilung der Fermente. 
Threr Wirkung nach lassen sich zwei Hauptgruppen von Fermenten 


—unterscheiden: die Hydrolasen, die unter sehr geringer Energieverschie- 
bung hydrolytische Prozesse vermitteln, und die Desmolasen, die Fer- 


mente des tieferen Abbaus, welche unter starker Hnergieversetzung 


_ C-Bindungen angreifen. 


A. Hydrolasen. Sie werden eingeteilt nach den Stofigruppen, auf die sie ein- 
wirken. Zu ihnen gehoren: 

I. Die Estervasen, die fettspaltende Gruppe. Diejenigen Esterasen, welche die 
Bindung R- CO: O- R, spalten, bezeichnet man als Lipasen. Sie scheinen im ganzen 
Tierreich gleichartig zu sein. Verschieden von ihnen sind die Phosphatasen, welche 
die Ester der Phosphorsiure mit Glyzerin und Zucker lésen. Zu ihnen gehéren wahr- 
scheinlich auch die Nuwhkleotidasen, die die Zuckerphosphate in den Nukleinséiuren 
zerlegen. Die Phytolipasen sind von den Zoolipasen verschieden. 

II. Die Karbohydvasen, die KH spaltenden Fermente. Sie teilen sich in zwei 
Gruppen, die Hexosidasen und Polyasen. Die Hexosidasen spalten die Atherbindung 
in den Glykosiden der Zucker. Es gibt ihrer nur wenige, die nach Art des Zuckers 
(Glukosid, Fruktosid, Galaktosid) und nach Art der Bindung (a- und 6-Form) unter- 
schieden werden. Zur a-Gruppe gehéren die Maltase und Saccharase, zur 6-Gruppe 
die Laktase. In diese Gruppe sind auch die noch wenig bekannten Nuwkleasen zu stellen. 
Die Polyasen lésen die Glykosidbindungen der Polyosen bis zur Maltose. Es gibt 
wahrscheinlich nur eine a- und eine B-Amylase. Die Zellulase der Bakterien und 
einiger Wirbellosen baut die Zellulose bis zur Zellobiose ab. Ferner kennt man 
noch Hemizeliulasen, Inulin, Pektinstoffe und Chitin spaltende Polyasen. 

Ill. Die Amidasen. Sie lésen hydrolytisch die Saureamidbindung mit Aus- 
nahme der in den Polypeptiden. Hierher gehért die Urease, die Harnstoff in NH,+CO, 
spaltet, ferner die Fermente, die Hippursiure, Phosphagen, Arginin und die NH,- 
Bindung an den Purinen hydrolytisch losen. Die Aminosauren selbst aber werden 
nicht desamiert, sondern dehydriert, ein Vorgang, der wahrscheinlich ohne Ferment- 
wirkung direkt am Oxydationssystem der Zelle vonstatten geht. 

IV. Die Proteasen, die Kiwei8 abbauenden Fermente. Sie zerfallen nach der 
WiLusTATTeRschen Nomenklatur in Ereptasen, die Polypeptide, und in Proteinasen, 
die Kiweife, aber keine Polypeptide angreifen. Die Eveptasen bestehen aus den Di- 
peptidasen, welche nur die NH,-Gruppe angreifen, und aus Polypeptidasen, die 
wiederum in eine die NH,-Gruppe angreifende und in eine an die COOH-Gruppe an- 
setzende zerfallen. Hierzu gehdrt das Erepsin. Die Proteinasen greifen die genuinen 
KiweiBe, Protamine und Peptone an. Es sind hier drei Gruppen zu unterscheiden. 

a) Die Pepsinase, die nur im Magensaft der Vertebraten, mit Ausnahme der 
Fische, auftritt. Sie greift nur genuines Eiwei8, und zwar bei einer opt. pH von 2 an, 
also kationisches Eiwei8. In neutraler Lésung ist sie unwirksam, in alkalischer 


wird sie als freies Ferment zerstért. Das Pepsin lost hydrolytisch die hohen 


Aggregatkomplexe der HiweiBe. 
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b) Die Tryptase des Pankreas bindet sich reversibel mit der Entevokinase und 
wird dadurch erst zur Proteinase. Die reine, nicht aktivierte Tryptase spaltet auch 
weder Peptone noch Polypeptide. Die aktivierte Tryptase greift nur anionisches 
EiweiB an bei optimaler pH = 8 und spaltet typische Sauren wie Kasein, Glutin 
und solche, die durch Pepsin vorbehandelt sind, schnell, die anderen EiweiBe sehr 
langsam; vor allem greift sie lebendes EiweiS sehr schwer an. 


c) Die Proteinasen der ,,dritten Gruppe‘, nach WILLSTATTER, zu denen schein- 
bar ganz verschiedene Fermente gehéren: Pflanzenpepsin, Hefetrypsin, Zellproteasen, 
Proteinasen dey pflanzlichen Samen, das Papain aus dem Saft von Carica papaya, 
des Kathepsin der weiBen Blutkérper und vielleicht das Labferment. Die Verdauungs- 
proteasen der Wirbellosen zeigen mit dieser Gruppe groBe Ahnlichkeit. Die Verschieden- 
heit all dieser Fermente, die kontinuierlich von pH 3,5—8,0 wirken, ist sehr fraglich. 
Nach neuen Vorstellungen WILLSTATTERS liegt allen ein und dasselbe Ferment zugrunde, 
das Eiwei8 an seinem isoelektrischen Punkt angreift, dessen anscheinend verschiedene 
Eigenschaften eben darauf, wie auf verschiedenen Begleitstoffen beruhen. Fiir diese 
Fermentgruppe ist charakteristisch, daB sie durch NCH, H,S und Gluthation, die 
Hemmungskorper beseitigen, aktiviert wird. Die Zellproteinasen wirken nur in der 
Zelle und sind oft sehr spezifisch auf zelleigene HiweiBe eingestellt. Diese dritte 
Gruppe ist als der primitivere, weniger differenzierte Fermenttyp anzusehen. 


B. Die Desmolasen, die Enzyme des tieferen energetischen Abbaus, die C- 
Bindungen lésen, wobei gréBere Mengen freier Energie auftreten. Eine knappe Dar- 
stellung der Wirkungsweise der Desmolasen ist auferordentlich schwierig, ja fast 
unmdéglich, da die Anschauungen hieriiber noch wenig geklart einander gegentiber- 
stehen. Uber den Wirkungsmechanismus der Desmolasen gibt es zwei Autfassungen, 
die sich bisher kraB gegentiberstanden: Nach WreLanp stehen bei diesem tieferen 
Abbau die Dehydrasen im Vordergrunde. Sie entnehmen primar den abzubauenden 
Stoffen, den sog. Metaboliten, den Wasserstoff, d. h. sie induzieren dem Wasserstoff 
die Tendenz, von seiner Stelle wegzustreben; oder anders ausgedriickt: sie erhohen 
das Reduktionspotential des Metaboliten. Ist ein anderer Stoff zugegen, der H, 
aufnehmen kann, d. h. ein Oxydationspotential hat, so geht der H, zu ihm iiber. 
Metabolite mit hohem Reduktionspotential wirken als H,-Donator, Stoffe mit hohem 
Oxydationspotential als H,-Akzeptor. Nach der urspriinglichen Auffassung WIE- 
LANDS kann molekularer O, als Akzeptor dienen. 

Gegen die Auffassung, daB molekularer Luft-O, ohne weiteres verwandt werden 
kann, sprachen die Befunde Warsures, die auf eine Aktivierung des O, durch das 
Atmungsferment hinwiesen. Nach Warsure ist die Aktivierung des O, das Primare 
und Wesentlichste fiir die biologische Oxydation. Diese Aktivierung sollte durch An- 
lagerung des O, an das Hamin erfolgen, wodurch seine Fahigkeit, den O, auf andere 
Verbindungen zu tibertragen, sehr stark erhoht wird. 

Diese extremen Auffassungen sind wahrscheinlich, wie neueste Forschungen 
ergeben haben, Endglieder eines Reaktionsgeschehens. Wir haben hier drei Falle 
zu unterscheiden: 

a) Zellatmung vermittels Dehydrasen allein ohne Atmungsferment. Sie ist 
verwirklicht bei Milchsiurebakterien. Die hier wirkenden Dehydrasen vermégen den 
Wasserstoff zugleich auf Luftsauerstoff zu iibertragen (oxytrope Dehydrasen). Dieser 
Typ der Zellatmung tritt da, wo kein Fermenthimin vorhanden ist, beherrschend 
auf, jedoch stark zuriick, wo es zugegen ist. 

b) Zellatmung vermittels des Atmungsfermentes allein. Sie kann dann ein- 
treten, wenn der H, an sich schon locker im Metaboliten sitzt, z. B. bei Brenzkatechin- 
derivaten und wahrscheinlich bei Aminosiuren. 

Diesen beiden Grenzfillen a) und b) steht als Regelfall bei Zellen héherer Tiere 
gegentiber 

c) Zellatmung durch Verkniipfung beider Prozesse vermittels Eingreifens von 
Zwischenkatalysatoren oder sog. Transporteuven (THUNBERG). Diese hier wirkenden 
Dehydrasen vermégen den H, nicht direkt auf Luft-O, zu iibertragen (anoxytrope 
Dehydrasen). Die Zwischenkatalysatoren, die H, leicht aufnehmen und abgeben 
koénnen (Redoxsysteme), transportieren ihn von den Stellen, an denen er frei wird, 
zu den an der Zelloberfliche gelegenen Hisenorten. Solche Zwischenkatalysatoren 
sind die sog. Atmungspigmente, wie sie von PALLADIN auch bei Pflanzen und Bakterien 
gefunden worden sind. MHierhin gehért das Pyozyanin von Bac. pyocyaneus, der 
fakultativer Anaerobier ist und in O,-haltigem Medium den Farbstoff bildet. Unter 
H,-Aufnahme wird er farblos und firbt sich wieder unter H,-Abgabe an O,. Solche 
Zwischenkatalysatoren sind der sog. Omegastoff, ein Chinon des Adrenalins (Kiscn), 
das sog. ,,zwette Atmungsferment’’ WarBuras, das kein Himin ist, und als wichtigster 
das Cytochrom Kettines, das den H, nur an das Atmungsferment abgibt. Zu den 
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Zwischenkatalysatoren haben Vit. A (vgl. p. 52), Vit. B (vgl. p. 54) und Vit. © 
(vel. p. 54) Beziehung, sind vielleicht sogar mit ihnen identisch. — 

Die wichtigsten Fermentgruppen der Desmolasen sind: 

I. Die Oxydoredukasen oder Dehydrasen, d. h. solche, die Dehydrierungen im 


_ Sinne WIELANDs vornehmen. Dies ist die wichtigste Gruppe der Desmolasen. Hierzu 


gehdren die Aldehydrase, die den wichtigsten Teil der Garungsfermente, der Zymasen, 
bildet, die sich aber auch im Tier findet, die Ketonaldehydmutase (Glyoxalase), die 
Methylelyoxal in Milchsaéure tiberfiihrt, die Alkoholdehydvase gewisser Bakterien und 
der tierischen Zellen, die aus Athylalkohol Aldehyde bildet, die Azidodehydrasen, die 


- zweiwertige Séuren zu ungesdttigten dehydrieren, und die Purindehydrasen, die beim 
—oxydativen Abbau der Purine taitig sind. Zu ihnen gehért auch die Uricase, die Harn- 
sadure zu Allantoin oxydiert. 


Il. Die Karboxylasen, die aus Karbonsiuren durch COOH-Abspaltung das eine 


_Endprodukt, die CO,, bilden. 


Ill. Die Oxydasen, die O, aktivierenden Fermente, vor allem das Atmungs- 


ferment. Es ist thermostabil, ein Hamin unbekannter Art. Neuerdings ist von War- 


BURG vor allem in anaerob lebenden Zellen ein O, tibertragendes Ferment, das kein 


| Hamin ist, nachgewiesen worden. Hs verliert seine Wirkung bei 60°, ist orangetarben 


und wird bei der Reduktion farblos. 
IV. Die Peroxydasen. Fe frei, besser hitzebestindig, wirken nur bei Gegenwart 


von H,O,, vor allem in Leukozyten. 


V. Die Katalase. Sie bildet molaren O, aus 2 H,O,-+2 H,0 + O,, wirkt also 

nicht oxydierend. In allen atmenden Zellen der hoheren Tiere. Bedeutung noch un- 

Klar. Auch die Peroxydasen und Katalasen stehen nach den neuesten Forschungen 
mit dem Hamin in genetischer Beziehung. 


6. Die serologische Stoffgruppe. 


Der Organismus besitzt noch weitere Stoffgruppen, die teils sicher- 
lich Fermentwirkung haben, teils den Fermenten in ihren Higenschatten 
nahe stehen. So erscheint es wohl berechtigt, sie an dieser Stelle zu- 
-sammenfassend zu behandeln, zumal iiber ihre eigentliche Natur und 
| Struktur noch fast nichts bekannt ist. Ihre Aufgabe kann man dahin 
charakterisieren, daS sie den Stoffwechsel vor artfremden Stoffen 
schiitzen, die meist in den Organismus auf anderem als dem normalen 
| Wege iiber die Verdauungsprozesse hineingelangen, und die iniolge ihrer 
_Artiremdheit a4uBerst giftig wirken. Aut das Vorhandensein der Artspez- 
_fitat wurde man durch das Verhalten der BluteiweiSkérper autmerksam. 

Die serologischen Stoife sind nicht stets von vornherein im Or- 

ganismus vorhanden, sondern entstehen meist erst als Gegenwirkung bei 
Bedarf. Die Substanzen, die ihre Bildung veranlassen, hat man Antogene 
genannt. Als Antigene wirken entweder ganze Zellen oder bestimmte 
'Stoffe. Zu ersteren gehéren Bakterien (lebend, tot oder gelost), Proto- 
-zoen, Pilze und Zellen hoherer Tiere und Pflanzen (Erythrozyten, 
Spermatozoen), zu letzteren Gifte von Tieren (Schlangen, Spinnen, 
Insekten) und Pflanzen sowie an sich ungiftige, aber art- und blut- 
fremde Stoffe, wie Serum- und MilcheiweiB, Fermente, Lipoide u. a. 
So verursacht z. B. Injektion von artiremdem Eiweif in die Blutbahn 
die sog. Serumkrankhett (Fieber, Hautausschlag). 
| All diese Antigene haben eine gewisse, oft recht betrachtliche In- 
_kubationszett, ehe ihre Giftwirkung manifest wird. Ihre chemische Natur 
ist sehr verschiedenartig, oft kein Kolloid, aber mit einem solchen Trager 
verbunden. Das Antigen der Pneumo- und Gonokokken ist neuerdings 
als ein KH erkannt worden. Allen ist die Temperaturempfindlichkeit 
und streng spezilische Wirkungsweise gemeinsam. Den ganzen Komplex 
all der hierdurch verursachten Erscheinungen fa8t man zu einem Sonder- 
gebiet der Biologie, der Serologie, zusammen. 
| Der Wirkungsmechanismus, der, vom Antigen ausgehend, zur Gift- 
und dann zur Schutzwirkung fiihrt, ist auBerordentlich verzwickt und 
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im einzelnen verschiedenartig. Den dariiber entwickelten Vorstellungen — 
kommt nur der Wert von Arbeitshypothesen zu'). Gemeinsam allen 
diesen Vorgangen ist die schlieBlich erfolgende Bildung von Antikorpern, 
die die Wirkung des Antigens aufheben. Da das Fehlen nur eines Gliedes 
der zum Antikorper fiihrenden Reaktionskette seine Entstehung ver- 
eitelt, erklirt sich daraus die groBe Spezifitat all dieser Reaktionen. 

Die Stoffe, die als Antikérper auf Antigenwirkung hin in der ge- 
schilderten Weise reagieren, lassen sich in nachstehender Weise ordnen: 

1. Die Opsonine (thermolabil). Sie sind als normale Bestandteile 
im Serum vorhanden und befahigen die durch Antigenwirkung regungs- 
los gewordenen Leukozyten, die Phagozytose der Bakterien wieder auf- 
zunehmen (im Affenblut in Reaktion gegen den Erreger der Schlai- 
krankheit). 

2. Die Bakteriotropine. Sie entstehen bei der Immunisierung 
des Serums auf die Antigenwirkung mancher Bakterien hin und be- 
fOrdern die Phagozytose. Sie verandern dabei die Bakterien so, da 
sie den Fermenten der Leukozyten zum Opfer fallen. 

3d. Die Lysine. Zu den Lysinen gehéren drei Gruppen: Die Bak- 
terien lésenden Bakteriolysine, die durch viele Krankheitserreger wie 
Choleravibrionen, Dysenterie- und Typhusbazillen erzeugt werden, die 
Zellen auflésenden Cytolysine, welche nach Injektion von Zellen (Sper- 
matozoen, Nierenepithelien) entstehen, und die Erythrozyten lésenden 
Hamolysine. 


4. Die Antitozine. Zu ihnen gehoren diejenigen Antik6rper, — 


welche die Giftwirkung vieler pathogenen Organismen und einiger Giit- 
tiere aufheben. Gerade mit ihrer Hilfe kampit der Organismus gegen 
die in ihn eindringenden Krankheitserreger an. In manchen [allen 
bleiben die Antitoxine mehr oder weniger lange nach stattgehabter 
Infektion im Koérper und werden so zur Ursache der natiirlichen Immunitat, 
da sie den eindringenden Krankheitserregern gleicher Art gegeniiber 
sofort das Ubergewicht haben, und sie daher nicht zur Entwicklung 
kommen lassen (Masern, Scharlach). Ihre Bildung benutzt man zur 
Erzeugung einer kiinstlichen Immunitat durch Impfen mit geschwachten 
Erregern, deren Vitalitét zur Bildung von Antikérpern ausreicht, aber 
nicht zur Erzeugung eines akuten Krankheitszustandes stark genug ist. 
Dieses Impien kann prophylaktisch erfolgen (z. B. bei Pocken) oder 
der direkten Bekaimpfung bei stattgehabter Infektion dienen. Die pro- 
phylaktische Wirkung halt aber nur solange an, als sich der Antikérper 
im Organismus halt. Bei diesen Vorgingen ist zwischen aktever und 
passwer Immunisierung zu unterscheiden. Aktiwe Immunisierung be- 
steht in dem Einspritzen abgetéteter Bakterien, also von Antigenen, die 
Antikérperbildung veranlassen (z. B. beim Pferd bei Diphtherie). Passive 
Immunisierung besteht in der Ubertragung eines so behandelten Pferde- 


1) Gedacht ist hier an die Ehrlichsche Seitenkettentheorie, die annimmt, da 
bestimmte Zellen des Organismus an ihren Molekiilen Seitenketten von gleichem Bau 
wie die Immunkérper besitzen. Die dazu passenden Antigene sollen durch Blockie- 
rung der Seitenketten die Zelle zur stirkeren Produktion von auch normalerweise 
in begrenztem Umfange gebildeten Antikérpern veranlassen. Dabei spielen in manchen 
Fallen noch besondere thermolabile dritte Kérper, Komplemenie, eine Rolle. Die 
elgentliche Immunisierung bestiinde also dann nur in einer Vermehrung auch sonst 
vorhandener Antikiérper. Demgegeniiber wird neuerdings auch die Bedeutung des 
rettkulo-endothelialen Apparates (Milz, Leber, Knochenmark, GefiSwand) in den 
Vordergrund gestellt, dessen Zellen in spezifischer Weise an den Immunreaktionen 
beteiligt sind. 
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serums mit bereits gebildeten Antikérpern in ein akut an Diphtherie 
erkranktes Kind. Der Vorteil beruht in der sofortigen Wirkung, da keine 
Zeit fiir die Antikorperbildung verloren geht, der Nachteil besteht darin, 
daB die Wirkung nur kurze Zeit anhalt. 

Solche abgeschwichten Erreger erhalt man durch Ziichten eines Krregers in 


einem ungiinstigen Medium, z. B. der Blattern in der Kuh. Hierin zeigt sich eine 
Spezialerscheinung der allgemeinen Erscheinung, da verschiedenartige Wirte dem 


_gleichen Erreger verschiedene Eigenschaften verleihen kénnen. Dieser kann daher 


mehr oder weniger gefahrlich (virulent) sein, je nach dem Zwischenwirt, den er durch- 
laufen hat. So wird der Virus fiir Rinderpest durch Schweinepassage fiir Rinder sehr 
geschwaicht und der Fleckfiebererreger durch Lausetibertriger stark letal fiir den 
Menschen, verliert dagegen viel von seiner Gefaihrlichkeit, wenn er durch andere 
Insekten, wie Zecken, Wanzen, Flohe, Milben iibertragen wird. 


Toxine werden auch von Tieren als Angriffswaffen abgeschieden 


(Schlangen, Bienen, Skorpione). Die Schlangentoxine enthalten zwei 


_ Giftgruppen in wechselnden Mengen, ein Nervengift (Neurotoxin) und 


ein GelaBeiftt (Hdmortoxzin). Das Kobragift z. B. enthalt vorwiegend 
Neurotoxin, das Klapperschlangengift meist Haimortoxin. Diese tieri- 


schen Toxine stehen den Gallenséiuren und den Saponinen der Pilanzen 


——— 


nahe. Im Beutetier kann sich gegen das Gift des Angreifers eine natiirliche 
Immunitét entwickeln. So betragt die totliche Dosis Viperngift fiir die 
50 g schwere Haselmaus, die das natiirliche Beutetier ist, 10 mg, eine 
Menge, die 25 Meerschweinchen téten wiirde. 

5. Die Agglutinine. Sie bringen artiremde Zellen (Blutkorper, 
Zellen, Bakterien) zam Verklumpen. Ein solches Agglutinin entsteht 


_z. B.im Serum bei Typhusinfektion, das dadurch die Eigenschaft gewinnt, 


— 


—— 


eine Aufschwemmung von Typhusbazillen zu triiben. 


6. Die Prdzipitine. Sie entstehen nach Injektion von Eiweib- 
kérpern im Serum und bilden mit dem entsprechenden Eiweif} een 
Niederschlag. Das Prinzip der Prazipitinreaktion besteht darin, dab durch 


_Einspritzen von Serum eines Tieres A, des Spenders (z. B. Mensch), 
in ein Tier B, den Empfanger (z. B. Kaninchen), in diesem ein Anti- 
_kérper nur gegen das Serum des Tieres A erzeugt werden kann, so daB 
beim Mischen beider Seren eine Agglutination eintritt. Die Antikérper- 
_ bildung unterbleibt, wenn Spender und Empfanger zu nahe miteinander 
_verwandt sind. Auf diese Weise kann z. B. Menschenblut von Tierblut 
—unterschieden werden: forensische Blutprobe. Die Reaktion ist aber 


nicht ganz spezifisch, denn die Triibung tritt auch bei Mischung von 


Serum B mit dem Serum solcher Tiere ein, die mit Tier A verwandt 


sind, jedoch um so schwacher, je geringer diese Verwandtschaft ist. Die 
Ursache hierfiir beruht wahrscheinlich darauf, daB die HiweiBe einander 


um so dhnlicher werden, je naher die Verwandtschaft ihrer Trager ist. 
- Hierautf stiitzt sich der experimentelle Nachweis der Blutsverwandtschaft. 


Man hat versucht, die Prazipiten- und Agglutininreaktion in groBem 
MaBstabe fiir den Nachweis phylogenetischer Beziehungen in Tier- und 


_ Pilanzenreich zu verwenden. Der. Leitgedanke dabei war, neben den 
~morphologischen auch die chemischen Unterschiede in der Systematik zu 
_verwenden. Wenn auch so nachgewiesen werden konnte, da die Anthro- 


poiden dem Menschen naher verwandt sind als die Halbaffen, ja sogar 
Rassen, Sippen und Familien biochemisch zu fassen sind, und auch bei 
den Evertebraten das Auftreten serodiagnostischer Reaktionen nach- 
gewiesen ist (z. B. bei Mollusken), so ist der Wert fiir den genannten 
Zweck doch ein beschrankter. Bei der komplexen Natur der Vorginge und 
unserer Unkenntnis von dem Mechanismus der Reaktion ist ein anderes 
Resultat zunachst auch nicht zu erwarten. 
Heidermanns, Tierphysiologie. 4 
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Die Antikérperbildung kann fiir den Organismus sehr gefahrlich 
werden, wenn in einem gewissen Abstand von etwa 2—3 Wochen In- 
jektionen mit demselben EKiweif erfolgen. Hs tritt im Empfanger dann 
ein Zustand der Uberempfindlichkeit, der Anaphylaxie, auf. Solche sog. 
anaphylaktogenen Eigenschaften haben sehr viele eiweiBartigen Stoffe 
von Pflanzen, Bakterien und Tieren. Die Anaphylaxie laBt sich so 
erklaren, dafi die erste Injektion, die sensibilisierende, allmahlich 
zur Bildung der Antikérper fiihrt, die bei der zweiten Injektion des- 
selben Blutes mit diesem sofort eine derartig starke Reaktion geben, 
da8 unter Krampfen und anderen Erscheinungen der Tod eintreten 
kann: anaphylaktischer Schock. Gegen manche Stoffe reagieren einige 
Menschen von vornherein ohne vorherige Sensibilisierung, z. Bb. mit 
einem Hautausschlag nach GenuB von Erdbeeren, Krebsen u. a. ([dio- 
synkrasve). Eine abnliche Erscheinung ist die Allergie. Darunter ver- 
steht man eine gegeniiber dem normalen veranderte Reaktionsfahig- 
keit, insbesondere die durch eine Sensibilisierung gegen ein bestimmtes 
Antigen bewirkte Uberempfindlichkeit gegen denselben Reiz (z. B. von — 
PolleneiweiB bei Heuschnupfen). 7 

Eine besondere Art der Blutkérperchenagglutination, Isoaggluti- 
nation genannt, hat zur Aufstellung sog. Blutgruppen (LANDSTEINER) 
gefiihrt. Diese Reaktion beruht darauf, da8 beim Mischen von Blut- 
kérpern eines Menschen und dem Serum eines anderen je nach den 
Kigenschaften der Komponenten eine sofortige Agglutination eintritt 
oder nicht. Man hat so vier verschiedene Blutarten bei den Menschen 
aufstellen kinnen: Gruppe 0 (Null), deren Blutkérper keine agglutinable 
Substanz haben, Gruppe A und Gruppe B, die eine agglutinable Sub- 
stanz A bzw. B besitzen, und Gruppe AB, die beide agglutinablen Sub- 
stanzen A und 6 enthalt. Dagegen enthalt das Serum der Gruppe 0 zwei 
Agglutinine, Anti A und Anti B, ferner das der Gruppe A ein Anti B, 
das der Gruppe B ein Anti A, wahrend die Gruppe AB kein Agglutinin 
besitzt. Aus nachfolgender Tabelle ergibt sich dann, welche Mischungen 
Agglutination (++) und welche keine (—) ergeben. 


0 A B AB 


Bei Bluttransfusionen von Mensch zu Mensch diirfen nur solche 
Mischungen verwandt werden, die keinen Niederschlag ergeben. Die 
Universalblutspender sind also Angehérige der Gruppe 0, die mit keiner 
anderen Gruppe Niederschlige geben, wihrend Angehérige der Gruppe 
AB Universalempfanger sind. . 

Die Angehorigkeit zu einer Blutgruppe ist genotypisch festgelegt. 
A und B z. B. treten bei Kindern nur auf, wenn sie bei einem der Eltern 
vorhanden sind. Die Verteilung der Blutgruppen A und B der ver- 
schiedenen Volker hat einen konstanten spezifischen Wert, der Schliisse 
auf Verwandtschaftsbeziehungen zulaBt. Im Norden und Westen 
Kuropas dominiert der Faktor A, im Siiden und Osten der Faktor B. 
Die Blutgruppenverteilung in Deutschland ist 0 = 36%, A 47%, 
Deby gwen O%/,,- 
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Hierhin gehoren ferner die streng spezifisch wirkenden sog. pro- 
teolytischen Abwehrfermente, die im Blut entstehen, wenn artiremdes 
und sogar auch blutfremdes Eiwei8 ins Blut gelangt. Auf ihrer Knt- 
stehung beruht die ABDERHALDENSsche Schwangerschaftsreaktion, weil im 
Blut gegen das in es hineingelangende PlazentaeiweiB Spaltungsfermente 
entstehen. Das Blut einer Schwangeren vermag daher im Reagenzglas- 
versuch beliebiges Plazentaeiwei8 abzubauen, was Blut von Nicht- 
schwangeren infolge Fehlens der Fermente nicht vermag. 

Eine Organspezifitat ist ferner fiir die Linse und das Gehirn nach- 


_gewiesen. So fiihrt z. B. Vorbehandlung mit Linsensubstanzsuspension 
bei Injektion im Kaninchenblut zu einer Antikérperbildung, die mit der 


Linsensubstanz jeder anderen Tierart reagiert, woraus wir schlieBen, 
dai die Linsensubstanzen aller Tiere identisch sind. Der organspezifische 
Korper der Linsen ist ein Lipoid, wahrend die Artspezifitét auch bei der 


~ Linse am EjiweiB haftet. 


7. Die Vitamine. 
In den tierischen Stoifwechsel greift noch eine Gruppe von Stoffen 


ein, die, wenn auch in sehr geringer Menge bereits ausreichend zur Er- 
 fillung ihrer Funktion, bei ihrem Fehlen oder bei zu geringer Konzen- 


——— —o 


tration schwere Schadigungen verschiedenster Art nach sich ziehen: die 
 Vitamine. Ernahrung mit vitaminireien Stoffen ruft diese Schadigungen 


hervor, die beim Menschen als Beriberi, Skorbut, Pellagra, Rachitis, all- 
gemein als Avitaminosen, bekannt sind. 
Das Vorkommen und die Bildung der Vitamine ist in vielen Bak- 


terien, in Hefe, Algen, Pilzen und in den griinen Blattern, in Samen und 


in Friichten der hoheren Pilanzen nachgewiesen. Der an Bakterien reiche 
Kot der Ratten enthalt sehr viel Vitamine. Fiir manche Vitamine ist die 
Hefe geradezu Indikator durch Variation ihrer Wachstumsgeschwindigkeit. 
Die pflanzenfressenden Tiere entnehmen die Vitamine direkt ihren Futter- 


_ pflanzen, die fleischfressenden ihren Beutetieren, die sie in ihrem Korper 
_ gespeichert halten. Der Gehalt an den verschiedenen Vitaminen in den 


he > ~ a = © 


- einzelnen Pflanzen wechselt sehr stark. Noch mehr wechselt ihr Gehalt 


in tierischen Geweben, bei der Milch z. B. ist er sehr stark abhangig 
von der Nahrung, die das Tier aufnimmt. Die Milch unserer Gegenden 
ist wahrend der Winterfiitterung sehr unterwertig an Vitaminen. 

Die Notwendigkeit der Vitamine ist auch bei niederen Tieren nach- 


_ gewlesen, so bediirfen ihrer die Insekten zur Vollendung der Metamor- 


phose. Die meisten Kenntnisse tiber ihre Wirkung und ihr Fehlen haben 


_ wir aber von den Saugetieren, die, wenn auch nicht gleichartig, so doch 
sehr empfindlich reagieren. Heute sind die schweren Krankheitserschei- 


nungen der echten Avitaminosen nur noch selten, da man ihre Ursachen 


—erkannt hat und sie durch Vitaminzutfuhr leicht heilen kann. Viel ver- 


breiteter sind, namentlich in nordischen Landern mit wenig Obstnahrung, 


| Vitaminunterwertigkerten, die nicht zum offenen Ausbruch einer Avita- 


minose, aber doch zu, wenn auch wenig sichtbaren, Schadigungen fihren. 
Zu den Vitaminen hat man Stoffe gezahlt, die man als ,,wnspezifrsche 
Erganzungsstoffe’ bezeichnen kann, bei deren Fehlen avitaminosen- 


. abniiche Erscheinungen auftreten. Diese Stoffe haben mit den Vitaminen 
nichts zu tun. Es sind Bausteine der gewéhnlichen Nahrstoffe, die bei 
einseitiger Ernahrung fehlen und Stoffwechselstérungen hervorrufen, 
_ wie z. B. bestimmte Aminosduren und Mineralstoffe. 


Uber den Wirkungsmechanismus der Vitamine ist so gut wie nichts 
bekannt. Vielleicht dari man teilweise an Entgiftungsreaktionen denken. 
4* 
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Die Kenntnis ihrer chemischen Konstitution hat in den letzten Jahren 
eroBe Fortschritte gemacht. Teilweise sind es wohlcharakterisierte 
chemische Verbindungen, wie Vit. A und C, teilweise Systeme in be- 
stimmten Zustiinden wie Vit. D, die dem Aufbau nach an die Fermente 
erinnern. Auch zu den Hormonen sind Beziehungen vorhanden, die sich 
in einer Parallelitét der Wirkung zwischen bestimmten Vertretern beider 
Gruppen auBern. 
Bisher sind nachfolgende wohlcharakterisierte Vitamine nachge- 
wiesen worden: 
I. Die fettlislche Gruppe, zu der gehort: 
Vitamin A, das antixeropthalmische Vitamin, 
Vitamin D, das antirachitische Vitamin, 
Vitamin E, das Antisterilitatsvitamin, 
das fettlésliche Wachstumsvitamin. 
II. Die wasserlésliche Gruppe, die enthalt: 
die Vitamin-B-Gruppe, 
das Vitamin C, das antiskorbutische Vitamin, 
das Vitamin H, den Hautfaktor. 


Das Vitamin A. 

Das Vitamin A steht chemisch in engster Beziehung zu den Lipo- 
chromen, vor allem dem Karotin C,,H;,. Ratten vermégen aus peroral 
zugetiihrtem Karotin durch ein Ferment, die Karotinase, farbloses 
Vitamin A zu bilden und in der Leber zu speichern. Haie und Raubfische 
vermégen das nicht. Sie stillen ihren Vit. A-Bedarf aus den Vorraten 
ihrer Beutefische, die es aus den Karotinoiden des Meeresplanktons 
bilden. Die Bildung des Vit. A aus den Karotinen beruht auf einer Hal- 
bierung des Molekiils in der Mitte und Einfiigung einer Oxygruppe. Seine 
Formel ist C,,H3;,0 und seine Konstitution: 


Gn, CEE 
CH, CH, 


See 
: | 


| 
on, \c-CH—-CH_-¢—CH—CH=CH—C—CH—0H,OH 


OH, 


Es ist ein schwach gelbes, in der Warme zerflieBendes Ol und 
ist sehr leicht autoxydabel. Auch andere Karotine und Chlorophyll 
zeigen Vit. A-Wirkung. Es wird vermutet, daB mehrere A-Faktoren 
vorhanden sind. 

Die Resorption erfolgt im Diinndarm. Die Karotine stellen eine 
Art Reservedepot dar, aus denen der Organismus bei Bedarf Vit. A bildet. 
Sie sind es, die bei starker Zufuhr Blutserum, Fett der Milch, Eidotter 
und Haut gelb farben. Selbst groBte Mengen davon sind ungiftig. Im 
Gegensatz zur Gelbsucht bleibt dabei das WeiB der Augen stets farblos. 
Uberschiissiges Vit. A, soweit es in Fett und Leber (Lebertran) nicht ge- 
speichert wird, wird ausgeschieden. 

Die Wirkungsweise des Vit. A ist nach EuLER die eines Oxydations- 
katalysators in der Zelle. Es steigert die Aufnahme von O, im Gewebe, 
indem es ihn aktiviert. Die Erscheinungen der A-Avitaminose lassen 
sich gréBtenteils auf eine Stérung im Haushalt einzelner Mineralstoffe 
als Folge des Vitaminmangels zuriickfiihren. 
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Die Krankhertserschenungen bei A-Avitaminose sind: Stillstand 
des Wachstums, Atrophie der Harpenschen Driisen (Xerophthalmie), 
Herabsetzung der Resistenz gegen Iniektionen, Sinken der Blutplatt- 
chen- und Erythrozytenzahl und Degenerationen an vielen Organen. Bei 
der Ratte hebt eine Tagesdosis von weniger als 0,5 g diese Erschei- 
nungen aul. 

Die genannten Erscheinungen treten auf, wenn man jungen Ratten 
nach Verbrauch der Vit. A-Reserven Vit. A-freie, aber Vit. B-, C-, D- 
haltige Nahrung gibt, letzteres, um ein zu friihes Sterben zu vermeiden. 


Vitamin D. 

Vit. D kommt stets zusammen mit Vit. A vor und entsteht aus 
dem Ergosterin C,,H,,OH durch Bestrahlung mit Licht 2 = 250—300 wu. 
Das reine Vitamin D, wurde von Linsert dargestellt. Seine Konsti- 
tution ist noch nicht genau bekannt. 

Der Gehalt des Lebertrans an Vit. D schwankt und ist gréBer bei 
-solehen Fischen, die an der Oberflaiche im Bereiche der ultravioletten 
~Strahlen leben. Durch Bestrahlung von Lebensmitteln, z. B. Butter, steigt 
der Gehalt bis aufs 20fache. Auf der Bildung von Vit. D durch Be- 
strahlung beruht die Heilwirkung bei rachitischen Kindern, die Steige- 
rung der Legetatigkeit der Hitthner und des Vit. D-Gehaltes ihrer Kier. 
Eine Speicherung erfolgt wahrscheinlich in Gehirn, Nebenniere und 
Leber. Das weibliche Geschlecht hat mehr Vit. A- und D-Reserven als 

das mannliche (Vorrat fiir Schwangerschaft). Das Kuhfett enthalt mehr 
als das Stierfett. D-Avitaminosen sind daher bei Mannern hautiger 
als bei Frauen. 

Die Wirkungsweise des Vit. D beruht auf einer Steigerung der 
~Permeabilitat der Darmwand fir Mineralstoffe, vor allen Dingen fiir 
Ca und P. Damit hangen die Stérungserscheinungen zusammen, die 
sich bei der Rachitis in der Knochenbildung zeigen, weil D-Avitaminose 

durch Herabsetzung der Permeabilitét der Zellmembranen fiir Ca die 
Verhinderung der Verknécherung bedingt. 0,015 ¢ tagliche Dosis ge- 
niigen fiir eine junge Ratte als Schutz gegen Rachitis. 

Uberdosierung (z. B. von Vigantol) bedingt D-Hypervitaminose 
und bringt schwere toxische Wirkungen hervor. Darin nimmt es gegen- 
‘iiber allen anderen Vitaminen, bei denen eine Uberdosierung nicht 
schadet, eine Sonderstellung ein. Diese Wirkungen beruhen auf Kalk- 
ablagerungen an anormalen Stellen, wie Niere, Herz, BlutgefaBe, Magen- 
wand, oft unter Entkalkung des Knochens: Osteoperose. 

D-Vitamin kann das Hormon der Epithelkérperchen weitgehend 
‘ersetzen, beide setzen die Tetaniebereitschaft herab und wirken gleich- 
oils bei Uberdosierung hinsichtlich der Organverkalkung. 


Vitamin E. 

In griinen Blattern, im Ol von Weizenkeimlingen, vor allem in 
‘den Blattern der Brunnenkresse, manchmal inkonstant in tierischen 
'Fetten und im Lebertran, findet sich Vit. E. Seine chemische Natur 
“ist unbekannt, entspricht wahrscheinlich der Formel C,,H;.0. Gegen 
_Autoxydation, durch die es leicht zerstért wird, ist es durch antioxygene 

Begleitsubstanzen geschiitzt. 
; Der Organismus vermag Vit. E zu speichern; vor allem wahrend der 
Schwangerschaft ist sein Bedarf an Vit. E groB. Der fetale und kindliche 
Organismus ist viel emptindlicher gegen E-Mangel als der Erwachsene. 


i 
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Die Wirkung von Vit. E beruht auf einer Steigerung des Wachstums 
von Geweben in vitro. Bei infantilen weiblichen Ratten bedingt es Hyper- 
trophie der Genitalorgane und Auftreten von Brunsterscheinungen. 

E-Avitaminose erzeugt verschiedene Wirkung bei gg und 99. Bei 
letzteren bleibt Ovulation, Befruchtungsméglichkeit und Eiimplantation 
normal, doch sterben je nach dem Grade Junge und Foten ab, auch geht 
der Mutterinstinkt verloren. Bei ersteren degenerieren die Tubuli des 
Hodens, Erscheinungen, die erst nach langdauernder Zufuhr wieder 
schwinden. Das Haarkleid wird diinn und seidig (Ratte). 

Durch Injektion von Hypophysenvorderlappenhormon werden 
die Wirkungen der E-Avitaminose aufgehoben. Mn-tfreie, aber alle 
Vitamine enthaltende Nahrung ruft bei Ratten dieselben Erscheinungen 
hervor wie E-Avitaminose. 7 


Das fettlésliche Wachstumsvitamin, 


Meist mit E zusammen vorkommend, aber sicher von ihm ver- 
schieden, tritt bei Ratten bei seinem Fehlen Wachstumsstillstand und 
verspatete Ovulation ein. 

Zur wasserléslichen Gruppe gehéren: 


Die Vitamin B-Gruppe. 


Sie besteht aus einer ganzen Reihe verschiedener Faktoren. Das 
antineuritische Vit. B, findet sich praktisch frei von allen anderen wasser- 
lodslichen Faktoren nur im innersten Reishaiutchen, im Pflanzensamen, 
in dem es aber bei der Keimung zerstért wird. In Bakterien wird es 
gebildet. Die noch nicht endgiiltige Formel ist C,,H,,N,08S. Seine spezi- 
fische Wirkung erstreckt sich auf den KH- und Wasserhaushalt. Bei 
B,-Avitaminose ist die Aufnahme der KH herabgesetzt, und das Gewebe 
zeigt die Neigung, sich mit H,O zu beladen. Die typische Krankheit bei 
B,-Mangel ist Beri-Beri. 

Das Vitamin B,, der Pellagraschutzstoff, tindet sich in Reiskleie, 
Hele, Weizen, Milch, Eigelb, EiweiS und Leber. Bei B,-Avitaminose 
ist der Quotient C/N im Harn erhéht. Die Krankheitserscheinungen 
bei B,-Mangel bestehen in Haarausfall, Schuppenbildung, Roétungen 
der Haut, Milzatrophie. In Vit. B, sind Flavoproteine enthalten, die 
als Atmungspigmente wie ein reversibles Redoxsystem sich verhalten 
(vgl. p. 46) 

Die Wachstumsvitamine B;, B,, Bs, R und Y-Faktor finden sich 
vor allem in Hefe, Pflanzen und manchen tierischen Geweben. Teils sind 
sie thermolabil, teils thermostabil. Sie wirken auf Wachstum, Gewichts- 
zunahme und Gewichtserhaltung. 


Das antiskorbutische Vitamin C. 


Vit. C findet sich in Kartoffeln, Kohl, Fruchtsaften, vor allem in 
Apfelsinen und Zitronen. Es entsteht bei der Keimung von Samen. — 
Durch Lagern wird es zerstort, fehlt daher Konserven und Pokelfleisch. 
Rein dargestellt wurde es aus Apfelsinensaft. 


Vit. C ist ein zuckerartiger Stoff, der, sehr wahrscheinlich wenigstens, bei einigen 
Tieren als Stoffwechselprodukt aus Furanosen in der Nebennierenrinde entsteht und 
gespeichert wird. Es ist ein Derivat der Hexuronsiure und hat infolge der lockeren 
Bindung des Wasserstoffs am C,-Atom stark reduzierende Eigenschatten, so daB es 
als Redoxsystem wirkt und den Wasserstoff an den Luftsauerstoff abgibt. Es ist — 
identisch mit dre Askorbinsiure. Seine Struktur ist: 
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Sein Fehlen erzeugt bei vielen Tieren Skorbut, je nach dem Grade 


in verschieden hohem Mabe. Zwischen dem latenten, kaum merk- 
_baren Skorbut, der in Schweden z. B. weit verbreitet ist, dem ein 


herabsetzender Einflu8 auf die Widerstandsfahigkeit des Kérpers zu- 


geschrieben werden mu8, und dem manifesten Skorbut mit schweren 
 Blutungen, Zahnausfall usw., gibt es alle Ubergiinge. Bei Vit. C-Mangel 


und tibermaBiger Belichtung tritt statt Skorbut eine Sprue-artige in- 
fektiédse Erkrankung auf, die sich in Siidchina und auf den Malayen 


_anstelle von Skorbut hautig findet. 


Das Vitamin H, der Hautfaktor. 
In Hefe, Kartoffel, Leber, Niere, wenig in Muttermilch, O,-empiind- 


lich, kochbestandig. Bei H-Avitaminose entstehen Hautentziindungen, 
_ Haarausfall, Juckreiz und Abszesse. 


| 
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Die Hormone spielen bei der Leitung der inneren Vorgange und 
ihrer sinngemafen Koordination eine entscheidende Rolle. Am klarsten 
definierbar sind diese Stoffe da, wo sie in besonderen, abgegrenzten 


Organen entstehen, die als Driisen mit innerer Sekretion bezeichnet 


| 


werden, weil diese Stoffe, die Inkrete oder Hormone, direkt aus ihren 


 Bildungszellen in Lymphe und Blut iibergehen, die sie an den Ort ihrer 
_ Wirksamkeit hintitithren. Haufig sondern diese Inkretionsorgane auBerdem 
ganz anders geartete Sekrete ab, die in keiner Weise mit den Inkreten 


in Beziehung stehen. Die wichtigsten Inkretionsorgane sind Thyreoidea, 


Thymus, Hypophyse, Epithelkérperchen, Nebenniere, Keimdriisen, Pan- 
_kreas und Epiphyse. 


Schwierig wird die Abgrenzung dieser Stoffe aber dadurch, dab 
auch in anderen Organen, ja sogar diffus im ganzen Kérper Stoffe gleicher 


oder ahnlicher Beschaffenheit und Eigenschaften entstehen. Erwahnt 
sei hier das Herzhormon, die Geschlechtshormone bei den Insekten, 
Stotfe der Haut, Darmschleimhaut sowie sie sog. Autohormone, die sich 
in den Zellen nahezu aller Organe und Gewebe nachweisen lassen und 


die Zelltatigkeit anregen. Hierhin gehdren auch die Wund- und Nekro- 


hormone. Scharf davon abzutrennen sind diejenigen Stoffe, die zwar 
auch eine gewisse Regulation bedingen, aber durch einen ganz anderen 


Mechanismus, etwa durch px-Wirkung, osmotische Bedingungen usw. 


| Man hat friither scharfere Definitionen fiir Hormone gegeben, vor allem 


die ausschlieBliche Entstehung im tierischen Organismus als charakte- 


_ristisch fiir sie angesehen, doch ist durch das Vorkommen verschiedener 


Hormone in Pilanzen dieses Merkmal hinfallig geworden. 

Hormone sind nicht nur bei Wirbeltieren nachgewiesen, sondern 
auch bei zahlreichen Wirbellosen gefunden worden, vor allem bei den 
Arthropoden. (Geschlechts- und Hautungshormone bei Insekten und 
Farbwechselhormone bei Krebsen.) Allerdings kommt ihnen bei den 
niederen Tiertypen keine so tiberragende Bedeutung zu wie bei den Verte- 
braten und speziell bei den Saugetieren. Dies ist bei der Annahme ver- 
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stindlich, daB erstere einen viel einfacheren Reaktionsmechanismus be- 
sitzen und daher keine so feine Regulationen benétigen. Auch steht 
die Untersuchung der Hormone der Wirbellosen noch in den ersten An- 
fingen, so da wir uns fast ausschlieBlich auf die Befunde bei Wirbel- 
tieren stiitzen miissen. 

Die Wirkung der Hormone erstreckt sich auf foleende Funktions- 
systeme: 

1. auf den gesamten intermedidren Stoffwechsel. 


Hormone des Pankreas, der Hypophyse, Schild-, Geschlechts- und 
Zirbeldriise beeinflussen den Zuckerstofiwechsel. Hormone des Hypo- 
physenvorderlappens, des Nebennierenmarks und der Schilddriise steigern 
den Blutdruck, soleche des Pankreas und der Gonaden senken ihn. Hor- 
mone der Gonaden, Hypophyse und Nebenniere hemmen, die des Pan- 
kreas, der Zirbeldriise, des Thymus und der Epithelkérperchen fordern 
die Fettspaltung. Hormone der Schilddriise, Hypophyse und des Pan- 
kreas beeinflussen den EiweiB-Stoffwechsel. Die CO,-Kapazitat des 
Blutes wird durch Hormone der Nebenniere, Schilddriise, Gonaden und 
des Hypophysenvorderlappens vermindert, durch solche des Pankreas 
und des Thymus gesteigert. 


2. auf Gestaltungsprozesse. 


Hormone der Keimdriisen und der Hypophyse bedingen in erster 
Linie die Ausbildung der primaren und sekundaren Geschlechtsmerk- 
male, Hormone der Thyreoidea, Hypophyse, Epithelkérperchen und des 
Thymus verindern den Allgemeinzustand der Gewebe und damit die 
Konstitution. Thymus und Thyreoidea sind Antagonisten bei Wachstums- 
prozessen und bei der Metamorphose. 


3. auf psychische Vorgange. 


Das Hormon der Schilddriise wirkt auf die Lebhaftigkeit der Psyche. 
Die Geschlechtshormone rufen eine vollige Umstellung des gesamten 
sexuellen Verhaltens hervor. 

Die gegensertige Beernflussung der Hormone. Die Hormonwirkung 
erstreckt sich nicht nur direkt auf die Erfolgsorgane, es findet auch eine 
gegenseitige, teils antagonistische, teils synergistische Beeintflussung der 
Hormone untereinander statt. Es ist ungeheuer schwierig, sich in dem 
meist noch unklaren Wirrwarr dieser Erscheinungen zurechtzufinden, 
zumal hierbei auch oft das Nervensystem mitspielen kann. 

Als Beispiel fiir solche Beeinflussung sei auf das am besten bekannte 
von Hypophyse und Keimdriise hingewiesen — der HVL sondert das 
Prolan ab, welches die Keimdriise zur Produktion der Keimdriisenhormone 
anregt, die einerseits die sekundaren Geschlechtsmerkmale zur Entwick- 
lung bringen, andererseits auf das Sexualzentrum einwirken. Beim Ab- 
sinken des Hormonspiegels reizt dieses auf nervosem Wege den HVL zur 
Mehrproduktion bzw. hemmt bei Uberproduktion. 

Das bedeutendste synergistische System im allgemeinen Ko6rper- 
stoffwechsel ist Thyreoidea, Hypophyse, Keimdriise und Adrenalsystem, 
dem als antagonistisches gegeniibersteht Thymus, Epithelkérperchen, 
Pankreas, Nebennierenrinde und Epiphyse. Synergist und Antagonist 
wechseln aber von Teilfunktion zu Teilfunktion. 

Die meisten der hormonalen Korrelationen sind aber noch zu wenig 
erforscht, um in Kiirze geschildert werden zu kénnen. 
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a) Die Eigenschaften der Hormone. 


Chemisch kennen wir heute eine ganze Reihe von Hormonen als 
-wohldefinierte organische Kérper verschiedenster Gruppen. Viele andere 
-gind noch véllig unbekannt. Bei der Hormonwirkung sind Lipoide, 
Sterine, Sterinester und Phosphatide beteiligt, welche in irgendeiner 
Weise als Schutz- und Bremsstoffe zu wirken scheinen. Charakteristisch 
fiir alle Hormone ist ihre Resistenz gegen hohe Temperaturen im Gegen- 
-satz zu den temperaturempfindlichen Fermenten und auch Vitaminen. 
Die Hormone sind durchweg nicht art-, sondern wirkungsspezifisch. Sie 
besitzen charakteristische Schwellenwerte, die oft durch besondere 
‘Stoffe, sog. Adjuvantien, verandert werden kénnen. 


b) Die Methodik der Untersuchungen tiber Hormonwirkung. 


Die Eigenschaften eines Hormons werden an seinen Wirkungen 
-erkannt. Die Methodik, diese Eigenschaften zu erkennen, besteht: 

1. in der Entfernung des betreffenden Organs und der Beurteilung 

der Folgezustande, 

9. in der Transplantation eines hormonalen Organs aui den art- 
gleichen (Homoplastik) oder einen artiremden Organismus 
(Heteroplastik), 

3. in der Injektion oder Verfiitterung von hormonreichen Substanzen, 

4. in der Parabiose, d. h. in der Herstellung eines gemeinsamen 
Blutkreislaufs zwischen zwei Individuen. 

Von groBer Bedeutung fiir die Erforschung der EKigenschaften der 
Hormone und fiir ihre Reindarstellung ist die Feststellung ihrer Konzen- 
tration geworden durch Aufstellung des Begriffes der hormonalen Einheit. 
Durch Tierversuche stellt man die Wirksamkeit eines Hormons an der 
Wirkung fest, die es auf das betreffende Tier ausiibt, und bezeichnet die- 
_jenige Menge als die Einheit, die eine ganz bestimmte, genau definierte 
Wirkung in einer festgelegten Zeit ausiibt. So ist z. B. beim Testikel- 

hormon eine Hahneneinheit (HE) als die Menge Hormon definiert, die 
an einem Kapaun nach zwei, im Abstande von 24 Stunden vorgenommenen 
Injektionen eine VergréBerung der Kammflaiche von 20% hervorrutt: 
-Hahnenkammtest. Durch die Testmethode ist man in die Lage ver- 
-setzt, die Wirkungskonzentration eines jeden Hormonpraparates zu be- 
-stimmen und mit genau dosierten Werten an anderen Tieren zu arbeiten. © 


c) Die einzelnen Hormone der Vertebraten. 
Die Schilddriise (Thyreoidea). 

Die Schilddriise ist in der ganzen Wirbeltierreihe gleichartig gebaut. 
Thr Hauptwachstum beginnt bei gleichzeitiger Riickbildung des Thymus 
vor Beginn der Geschlechtsreife. Im spateren Lebensalter nimmt sie 
an GréBe wieder ab. Das Hormon der Schilddriise ist das Thyroxin, 
das in den Kolloidzellen der Schilddriise gebildet wird. Es ist ein Di- 
_jodoxyphenyl-dijod-thyrosin, das wahrscheinlich in Verbindung mit 
einem Eiwei8 wirkt. y j 


woe = <> CH,: — COOH 


J ‘c NH, 
Ob das Thyroxin das einzige Hormon der Schilddriise ist, steht 
noch nicht fest. 
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Bei den Wirkungen, die von der Schilddriise ausgehen, sind solche 
auf den erwachsenen Organismus von denen zu trennen, die sich am 
jugendlichen zeigen. | 

a) Warkungen am erwachsenen Organismus. Die allgemeinste Funk- 
tion darf in der Regulation des inneren Stoffwechsels, des sog. Grund- 
umsatzes (vgl. p. 92) gesehen werden. Fehlen des Thyroxins bedingt eine 
starke Herabsetzung (Kachexie), tibermaBige Zufuhr eine entsprechende 
Steigerung. Auch bei Schmetterlingspuppen konnte bei Zufuhr selbst 
minimaler Mengen eine Stoffwechselsteigerung nachgewiesen werden. 
Diese allgemeine Wirkung auf den Gesamtstoffwechsel erklart auch die 
beherrschende Rolle der Schilddriise auf die anderen Inkretionsorgane. 

Die Beeintlussung des Grundumsatzes ist so allgemein, da der 
Gaswechsel zu einem Ma der Hormonwirkung geworden ist. Die wich- 
tigsten Erscheinungen, die nach Exstirpation der Schilddriise eintreten, 
sind folgende: Die EiweiSverbrennung fallt bis auf 50%, es erfolgt ein 
Absinken der Kérpertemperatur, es treten St6rungen in der Warme- 
regulation, im Wasser- und Ca-Stoffwechsel auf, die Neubildung der 
Erythrozyten wird verlangsamt, die Sexualfunktionen lassen nach, und 
Intelligenzstérungen treten auf (Apathie). Bei Zufuhr groBer Hormon- 
mengen erfolet eine schnelle Fettverbrennung und ein starker Glykogen- 
abbau, wobei die Nebenniere synergistisch mitwirkt. 

b) Warkungen an jugendlichen Treren. AuBer den geschilderten Er- 
scheinungen bleibt an jugendlichen Tieren bei Hormonmangel das Wachs- 
tum, vor allem der Roéhrenknochen und des Schadels, sowie die sexuelle 
Entwicklung zuriick, wahrend der Thymus langer funktionsfahig bleibt. 
Bei Herbivoren sind die Erscheinungen weniger ausgepragt als bei 
Fleischiressern. Zum normalen Wachstum ist eine normale Hormon- 
ausschiittung notwendig. Ein Zuwenig schadet ebenso sehr wie ein 
Zuviel. Durch verstarkte Thyroxinwirkung wird die Metamorphose der 
Amphibien sehr beschleunigt. Auch die normale Aalmetamorphose und 
die von Pleuronectes platessa ist auf eine temporare Hyperfunktion der 
Schilddriise zuriickzufiihren. 

Die wichtigste pathologische Erscheinung beim jugendlichen 
Menschen bei Unterfunktion der Schilddriise ist der endemische Kropf, 
der zum Kretinismus fiihrt, wobei sich Wachstumsstérungen, Idiotie und 
Taubstummheit bemerkbar machen. 

Unterfunktion der Schilddriise beim erwachsenen Menschen fiihrt 
zum sog. Myxddem, auBerlich erkenntlich an eigenartigem Teigigwerden 
der Haut und sparlichem Haarwuchs. 

Hyperiunktion der Schilddriise bedingt die Basedowsche Krankheit, — 
deren Symptome Steigerung der Lebhaftigkeit der Psyche und des Stoff- 
wechsels sind, bei gleichzeitiger Stérung von Teilfunktionen, verbunden 
mit Abmagerung, Erhéhung der Pulsfrequenz und stark hervortretenden 
Augen (Glotzauge, Exophthalmus). 

Die Funktion der Schilddriise, deren Wichtigkeit aus dem Ge- 
sagten hervorgeht, wird ihrerseits durch verschiedene Faktoren regu- 
hiert nach dem Prinzvp der mehrfachen Sicherung, das wir bei allen 
wichtigen Organsystemen finden. Es seien folgende Regulationsmecha- 
nismen angefiihrt: 

1. die hormonale Regulation durch ein Hormon des HVL, das die 

Schilddriise hyperaktiviert bzw. zam Wachstum anregt, so daB 
Tiere ohne HVL unter Hormonmangel leiden, daher auch solche 
Amphibien nicht metamorphisieren, 


if 


| 
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2. die hormonale Autoregulation, die durch das in der Schilddriise 
selbst gebildete Dijodthyrosin bedingt wird, welches die Hormon- 
wirkung direkt abschwacht, 

3. die alimentire Regulation, durch die, je nach Art der zugefiihrten 
Nahrung, eine Verinderung in der physiologischen Aktivitat 
des Hormons hervorgerufen wird, 

4. die nervése Regulation, durch die eine Verbindung der hormonalen 
und nervésen Mechanismen herbeigefiihrt wird. Ks ist zweitels- 
frei eine solehe vorhanden, doch der Mechanismus ist unbekannt. 


Die Epithelkorperchen (Glandulae parathyreoideae). 
Die Epithelkérperchen oder Nebenschilddriisen liegen meist in 
Vierzahl an und in der Schilddriise. Das extrahierbare Hormon ist 
chemisch unbekannt. Bei Organexstirpation sinkt der Ca-Gehalt des 


Blutes um 40%. Der niedrige Ca-Spiegel des Blutes erhéht die Reiz- 


barkeit der Nerven und bedingt dadurch einen Zustand der Tetanie- 
bereitschaft. Bei volliger Entfernung tritt meist tidliche Tetanie auf 


_(parathyreoprive Intoxikation). Im Zusammenhang damit steht vielleicht 


das Auftreten von Methylguanidin. Durch Milch- und KH-Nahrung wird 
die Wirkung des Ausfalls des Hormons ausgeglichen. 


Der Thymus. 
Der Thymus besteht aus Rinde und Mark, erstere vorwiegend aus 


_Lymphozyten, letzteres aus zwei biologisch verschiedenen Zellenarten, 


den aus den Epithelzellen sich entwickelnden Hassauschen Korperchen, 
die das Inkret abscheiden sollen, und aus lymphatischem Gewebe. Das 


-Hormon des Thymus ist vollig unbekannt. Seine gréBte Ausbildung er- 
fahrt der Thymus vor der Pubertat, dann erfolgt langsame Degeneration. 


| 


Auch bei Ernahrungsstorungen und vielen Krankheiten treten reversible 


| Schrumpfungsprozesse ein. 


Uber die Bedeutung des Thymus herrscht vielfache Unklarheit. Man 


faBt ihn als Antagonist zur Schilddriise auf und kennt Beziehungen zu 


fast allen anderen Inkretionsorganen. Daher diirften diese beiden Organe 
den anderen Inkretionsorganen iibergeordnet sein. Man vermutet in 


ihm auch eine Art Wachstumshormon, da bei Fiitterung an Kaulquappen 


unter Verzégerung der Metamorphose ein starkes Wachstum einsetzt. 
Besonders emptindlich gegen Exstirpation ist der Hund. Die Folge- 


erscheinungen sind sehr wechselnd. Nach voriibergehendem Fettansatz 
—erfolet Abmagerung und Muskelschwache, die zum Tode fiihren kann. 


Charakteristisch bei jungen Tieren ist das Zuriickbleiben im Knochen- 


~wachstum. Auch tiber den Einflu8 der Hyperthymisation herrscht noch 
vollige Unklarheit. Verfiitterung hebt die Folgen der Exstirpation 


nicht auf. 
Uber eine inkretorische Funktion der Gawmen-, Zungen- und Rachen- 


—mandel sowie der Zungenbdlge, die histologische Beziehungen zum Thymus 
- aufweisen, ist nichts sicheres bekannt. 


Die Hypophyse. 

Die Hypophyse besteht aus zwei Teilen, der vordere driisige Teil 
leitet sich vom Epithel der Mundbucht. ab (RatuKesche Tasche), der 
hintere ist die Fortsetzung des Infundibulums des Zwischenhirns. Die 
Funktion eines endokrinen Zwischenlappens ist neuerdings wieder be- 
hauptet worden. Exstirpation der Hypophyse zieht schwerste Stérungen 
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nach sich: Sinken der Temperatur, Verminderung des Gasstoffiwechsels, 
Stérungen des Warmehaushalts, Polyurie, Zuriickbleiben des Wachstums, 
Fettsucht, Verkiimmerung der Keimdriisen bei jungen und Stérung der 
Sexualfunktion bei erwachsenen Tieren. Bei den Amphibien macht sich 
Hemmung bei der Metamorphose und Pigmentbildung geltend. Zudem ge- 
winnt hier der Mittellappen der Hypophyse EinfluB auf den Farbwechsel. 

Aus dem Vorderlappen (HVL) hat man drei Hormone isoliert: 

1. Das Wachstumshormon, das in zu groBen Dosen bei jugendlichen 
Tieren Riesenwuchs und nach abgeschlossenem Wachstum Akro- 
megalie erzeugt. Isoliert ist es noch nicht dargestellt. Raupen 
mit Hypophysensubstanz getiittert, sollen gréBere Schmetter- 
linge ergeben. Bei Unterfunktion des HVL wahrend der Wachs- 
tumsperiode tritt hypophysarer Zwergwuchs ein. 

2. Die Sexualhormone (als iibergeordnete Motoren der Sexual- 
funktion): 

a) das Follikelrerfungshormon (Prolan A), das das Ovar zur 
Reifung bringt und Ovulation bedingt. Bei groBer Zutuhr 
setzt starke Ovulation, sogar in der Schwangerschait, ein. 

b) Das Luteinisterungshormon (Prolan B), das die Luteinisierung 
des Follikels bedingt und in gewissem Sinne antagonistisch die 
Hypertrophie des Uterus und der Vaginalschleimhaut hemmt. 

Kin Vorderlappensexualhormon, welches von beiden, ist noch un- 
bekannt, ist geschlechtsungebunden. Es wirkt auch fordernd auf das 
Hodenwachstum, seine Wirkung scheint sich aber nicht auf das germi- 
native Gewebe zu erstrecken, denn es fiihrt nur zu einer Hyperplasie 
der Zwischensubstanz. Bei kastrierten Tieren geht die Wirksamkeit vollig 
verloren. Das weist auf den Weg der Wirkung tiber die Ovarien und 
Hoden hin. Andererseits itiben die Gonaden einen hemmenden EinfluB 
aut die Prolanabscheidung des HVL aus. 

Auf der Abscheidung dieses Hormons durch den Harn, die direkt 
zu Beginn der Schwangerschaft schlagartig stark erhoht ist, beruht die 
Schwangerschaftsfriihdiagnose von ZONDEK und AScHHEIM. Diese besteht 
darin, da8 man infantilen Mausen entgifteten Schwangerenurin injiziert und 
darauf eine schlagartige Reifung der Keimdriisen sowie Ovulation beob- 
achten kann. Mit fortschreitender Schwangerschaft findet es zum Wachs- 
tum des Fétus Verwendung, wodurch seine Ausscheidung verringert wird. 

Aus dem Hinterlappen der Hypophyse sind folgende Hormone 
bekannt : 

a) Das Uterushormon, das Wehen erzeugende Hormon, das auf 
die glatte Muskulatur des Uterus kontrahierend wirkt und daher die 
Geburt bedingt. 

b) Das sog. pressorische Hormon der Blutdrucksteigerung, durch 
welches Kontraktion der GefaiBe bedingt wird. 

c) Das antidiuretische Hormon, das die Diurese hemmt. 

Auch die Hypophyse tibt einen regulatorischen Einflu8 auf andere In- 
kretionsorgane aus, ihr Vorderlappen hypertrophiert nach Riickbildung der 
Schilddriise, ihre Exstirpation bedingt Riickbildung der Nebennierenrinde. 

Der Mittellappen der Hypophyse enthalt bei Amphibien ein des 
Naheren noch unbekanntes Hormon, welches die Melaninzellen ex- 
pandiert und somit die Hautfarbe verdunkelt. Kotter konnte neuer- 
dings eine Inaktivierung dieses Hormons dadurch erreichen, da er 
Frésche in der Dunkelheit hielt, wobei schon nach einem Aufenthalt 
von 20 Minuten die Inaktivierung eintrat. Zur Reaktivierung geniigen 


a 
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geringe Lichtmengen (0,7 Lux bei 20 Minuten Einwirkung). Im Bereich 
‘des sichtbaren Lichtes war hierbei Blauviolett am stirksten wirksam. 
Neuerdings sind von verschiedenen Autoren in bestimmten Teilen des Verte- 
| bratengehirns Inkrete bildende Stellen nachgewiesen worden, so vor allem im Zwischen- 
_hirn: Neurokrines Organ. Die Inkretbildung konnte histologisch nachgewiesen, wie 
-axch eine spezifische Wirkung des Extraktes auf Chromatophoren dargetan werden. 
Eine inkretorische Funktion des Zwischenhirnes ware allgemeinphysiologisch 
gerade deswegen besonders bemerkenswert, weil in ihm das tibergeordnete Zentrum 
des autonomen Nervensystems angenommen wird, an dessen Wirkungsmechanismus 
ja ebenfalls Hormone beteiligt sind (vgl. p. 175). 


Die Epiphyse. 


Die Epiphyse oder Zirbeldriise liegt zwischen dem vorderen Vier- 
‘hiigelpaar. Bei Végeln ist sie sehr stark, bei Kaltbliitern und Dickhautern 
‘sehr schwach ausgebildet. Beim Menschen erreicht sie mit dem 7. Jahre 
ihre maximale Grobe. Von da ab beginnt die Involution, d.h. die Abnahme 
des Parenchyms. Wahrend der Schwangerschait andert sich ihre Ge- 
stalt. Die Epiphyse tibt einen hemmenden Einflu8 auf die Ausbildung der 
Geschlechtsorgane aus, wirkt also als Antagonist zur Hypophyse. Da- 
bei erstreckt sich ihre Wirkung oft nur auf die sekundaren Geschlechts- 
-merkmale. Ihre Hypotunktion bedingt sexuelle und geistige Friihreite. 
Uber ihr Hormon ist nichts bekannt. 


Die Nebennieren. 


Die Nebennieren bestehen aus zwei ganz verschiedenen Geweben, 
dem Mark oder Adrenalsystem und der Rinde, dem I/nterrenalsystem, 
die beide verschiedene Hormone produzieren. Die Marksubstanz ist 
-ein Derivat des N. sympathicus, das sich auch sonst noch im Organismus 
als sog. Paraganglien, oft mit Rindensubstanz vermischt, mit gleicher 
Funktion findet. Sie gibt ein Beispiel fiir ein nicht zentralisiertes Organ. 
i Markgewebe ist chromaffin. Beiderseitige Exstirpation wird von 

‘Solchen Tieren ertragen, die viele Paraganglien besitzen, wie z. B. Ratten. 
| Nicht ertragen wird sie von Hunden, Katzen und Meerschweinchen, da- 
‘gegen wohl, wenn die Exstirpation nacheinander erfolgt und die ak- 
_zessorischen Nebennieren Zeit zur Umstellung haben. Die letale Wirkung 
)beruht auf dem Fehlen des Hormons der Rinde, nicht des Marks. 

Bei niederen Wirbeltieren sind beide Substanzen oft ganz getrennte 
| Organe mit selbsténdiger Entwicklung und Funktion, z. B. bei Selachiern. 
| Die Griinde, die zur Verschmelzung bei den Saugern gefiihrt haben, sind 
junbekannt. Bei Wirbellosen ist chromatfine Substanz in Ganglienzellen 
‘gefunden worden. 

Das Hormon des Marks, und zwar der chromaffinen Zellen, ist das 
l-Adrenalin, dessen Konstitution genau bekannt ist: 


Z a 
HO’ \—CH(OH)—CH,-NH- CH, 


Do a 


Die Absonderung des Hormons erfolgt auf den Reiz des N. splanch- 
vnicus (N. sympathicus). 

Die Gesamtwirkung des Adrenalins beruht auf der Erregungs- 
' steigerung des N. sympathicus, der sog. sympathiko-mimetischen Wirkung. 
Daraus leiten sich alle anderen Wirkungen ab. 


i} 


| 
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Von diesen seien als wesentlichste aufgefiihrt: die Blutdrucksteige- 
rung durch Reizung der Vasokonstriktoren — nur die Vena suprarenalis, 
die das Hormon in den Ké6rper fiihrt, ist unempfindlich —, die hemmende 
Wirkung auf die Intestinal-, Blasen- und Uterusmuskulatur und die Ge- 
samtstoffwechselsteigerung. Letztere steht wohl im Zusammenhang mit 
der Bedeutung des Adrenalins fiir den KH-Stofiwechsel. Auch steigert es 
in geringer Konzentration die Oxydationsvorgange in der Zelle, wobei es 
wahrscheinlich als Brenzkatechinderivat zu einem Chinon dehy driert wird, 
in dieser Form andere Zellstoffe dehydriert und so als O, -Ubertrager dient. 

Die Rolle des Adrenalins im KH-Stoifwechsel beruht nach LESSER 
darauf, daB es die raumliche Trennung von Glykogen und Amylase in 
der Leberzelle aufhebt, indem es durch Verkleinerung der Oberflachen 
das adsorbierte Ferment in Freiheit setzt. Dies fiihrt bei hohen Dosen zur 
Hyperglukoplasmie und folgender Glukosurie. Ergotoxin als Sympathikus 
lahmendes Gift hebt diese Wirkung auf. Der Zuckerstich fiihrt zu dem 
gleichen glykogenspaltenden Ergebnis, weil durch Schwachung des 
Vagus der Sympathikus die Nebenniere starker zur Adrenalinabscheidung 
zu reizen vermag. Schilddriise und Hypophyse verstarken die Adrenalin- 
wirkung, wahrend das Insulin des Pankreas die Zuckerbildung in der 
Leber hemmt. 

Die Rindensubstanz ist epithelialer Natur. Als akzessorische mark- 
lose Nebennieren, bei Haifischen als Interrenalkérper, findet sie sich 
oft im ganzen Kérper verstreut. Das Hormon der Rinde ist das Kortin, 
das noch sehr wenig bekannt ist. Sein Fehlen wirkt unbedingt letal. Man 
schreibt ihm Erhéhung der Vitalitat und der Resistenz gegen Infektionen 
zu und bringt es in Beziehung zum Cholesterinstofiwechsel, da die Neben- 
nierenrinde die Fahigkeit zur Cholesterinsynthese besitzt. Das weist auf 
weitere Beziehungen zu den Keimdriisen hin, da die Brunsterscheinungen 
parallel dem quantitativen Gehalt von Cholesterinestern vonstatten gehen. 


Das Pankreas. 


Das Pankreas ist eine gemischte Driise, die sowohl Verdauungs- 
sekrete als auch Inkretstoffe abgibt. Diese sind das Insulin und das Kalli- 
krein (Padutin). Das Insulin wird von Zellen der LANGERHANS’ schen 
Inseln abgeschieden, welche meist im iibrigen Driisengewebe verstreut 
legen, oft aber auch, wie bei den Haifischen und Teleosteern, groBere 
Selbstandigkeit besitzen. Ein Ubergang von Driisen- in Inselgewebe 
ist zwar vielfach behauptet worden, diirfte aber zweifelhaft sein. Das 
Hormon, das Insulin, ist isoliert und hochgradig gereinigt, doch ist die 
chemische Konstitution noch nicht geklirt. Bei Saugern erfolgt seine 
Bildung ausschlieBlich im Pankreas, vielleicht in geringen Mengen in 
der Leber, bei Végeln dagegen in vielen anderen Organen. In Pilanzen 
und Hefen finden sich Glukokinine, insulinahnliche Stoffe. Abhnlich 
wirken auch Guanidine mit langen Seitenketten, z. B. Synthalin (Deka- 


NH, NH, 

/ \ 
C(NH) C(NH) 
\ 

NH- (CH,),.—-NH 


methylendiguanidin). Als Einheit dient die Kanincheneinheit, d. h. eine 
Menge, welche subkutan injiziert, den Blutzucker eines mit Heu und 
Hafer gefiitterten, 18—24 Stunden hungernden, 6 kg schweren Kanin- 
chens in 4—5 Stunden auf 0,045%%, die Krampferenze, erniedrigt. 
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| Die wesentlichste Wirkung des Insulins besteht darin, den Zucker- 
tiberschu8 des Blutes durch Uberfiihren in Glykogen zu beseitigen, wahr- 
scheinlich durch Umwandlung des aufgenommenen Zuckers in die am- 
Form. Dem wirkt das Glykamin entgegen, ein Hormon der Leber, dessen 
Bildung von der Nebenniere angeregt wird. Bei Insulinmangel kann 
n-Glukose, sowohl die mit der Nahrung zugetfiihrte als auch aus Glykogen 
-abgebaute (Transportzucker), nicht mehr in die am-Form iiberfiihrt 
werden und wird dann als unangreifbar durch die Nieren abgeschieden. 
: In diesem Sinne ist das Insulin Aktivator der MevErnorschen Reaktion. 

Kaltbliiter sind viel weniger empfindlich gegen Insulinmangel als 
‘Warmbliiter. Es sei hier erwahnt, daB Insulin die Permeabilitat der 
-Froschhaut erhoht, wahrend Adrenalin sie herabsetzt. 

Das andere Hormon des Pankreas, das erst neuerdings gefundene 
Kallikrein oder Padutin, chemisch noch véllig unbekannt, wirkt erweiternd 
auf kleinste GefaBe der Haut, Muskulatur, Lunge und des Herzens und 
erzeugt dadurch Blutdrucksenkung. Es findet sich in groBer Menge im 
-Pankreas, wird im Blut durch Bindung inaktiviert, aus der es bei Ver- 
schiebung der py zur sauren Seite hin befreit wird, wodurch es seine 
Wirksamkeit erhalt. Durch den Harn wird es ausgeschieden. 


Die Milz. 
In neuester Zeit wird auch fiir die Milz die Produktion eines Hor- 
mons behauptet, des Prosplens, das ein wichtiger Faktor bei der natiir- 
lichen Immunitaét und der Phagozytose sein soll. 


Die Keimdriisen. 
Wahrend das Wachstum und die Reifung der Keimdriisen unter 
dem Einflu8 des HVL stehen, werden in den Keimdriisen selbst Hormone 
gebildet, welche mit der Ausbildung der sekundaren Geschlechtsmerk- 
male und den Geschlechtsfunktionen in Beziehung stehen. Die Hormone 
der Keimdriisen sind: 
1. Das Follikelhormon (Brunst- oder weibliches Geschlechtshormon). 
Es findet sich in mehreren isomeren Formen verschiedener Wirksamkeit 
im Ovar, vor allem in der Follikelfliissigkeit (auch im Chorionepithel 
der Plazenta). Wahrend der Schwangerschaft ist seine Bildung stark 
vermehrt, jedoch nur bei Mensch, Affen und Equiden, nicht bei Schwein 
und Rind. Man muB8 daher schlieBen, daB der Hormonhaushalt auch bei 
nahe verwandten Arten verschieden sein kann. 


Das Follikelhormon wird mit dem Harn abgeschieden, aus dem es chemisch 
in fein kristallinischer Form als ein ungesattigtes Oxyketon von der Zusammensetzung 
©,,H,.0, dargestellt ist. Den verschiedenen isomeren Formen liegt als Grundtyp 
die Formel I zugrunde. Es verdient hervorgehoben zu werden, daB auch 1-keto-1, 
2, 3, 4 tetrahydrophenantren (Formel Il) an kastrierten Ratten die Brunstreaktion 
hervorruft (J. W. Coox, E. C. Doons, C. L.. HEweErt). 
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In 11 Harn geschlechtsreifer Frauen befinden sich 100, am Ende 
der Schwangerschaft 10000, bei der hochtrachtigen Stute 100000 Mause- 
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einheiten (s. u.). Das Hormon kommt auch in zahlreichen Pflanzen vor 
(Kartoffeln, Hefe), worin es weder durch Kochen noch durch Ver- 
dauung zerstort wird. 

Die Wirkungen des Follikelhormons sind lenin: Ks regt das 
Wachstum von Uterus, Vagina und Brustdriise an und hemmt die Ent- 
wicklung der mannlichen Geschlechtsorgane (Hoden, Penis, Samenblase). 
Vermehrte Ausschiittung fiihrt zur Auslésung des Brunstzyklus. Bei der 
kastrierten Maus geniigt hierzu eine Injektion von 0,025 y Hormon. Diese 
Hormonmenge hat man die Mduseeinheit genannt. (Die Standardisie- 


rungskommission des Vélkerbundes hat 0,1 y des kristallinischen Hormons 


als Kinheit gewahlt.) 

Die Veraénderungen, die durch das Follikulin hervorgerufen werden, 
sind am Scheidensekret sichtbar, indem bei einem solchen Zyklus zuerst 
Leukozyten, dann kernhaltige Epithelien und zuletzt kernlose Platten- 
epithelien nachweisbar werden. (Die sog. Oestrus-Methode von ALLEN 
und Dorsy.) Beim Fehlen des Hormons nach Kastration jugendlicher 
Weibchen unterbleibt die Geschlechtsreife. Mit Hilfe des Follikelhormons 
erhielt SteinAcH bei kastrierten Mannchen sezernierende Brustdriisen 
und sonstige Ieminierung. 

Bei Pflanzen beschleunigt es Bliiten- und Fruchtbildung (Pflanz- 
licher Wuchsstoff, p. 66). Das Vorkommen Oestrus erzeugender Stofie, 
sog. Tokokinine in der Pilanze, ist durch die Darstellung aus Palmkern- 
extrakten und Identifikation mit tierischem Follikelhormon erwiesen. 
Ks zeigen sich hier Beziehungen zwischen Hormonen und Vitaminen. 

2. Das Testikelhormon (mannliches Geschlechtshormon). Es wird 
sehr wahrscheinlich im Zwischengewebe des Hodens gebildet und durch 
den Harn abgeschieden. Es ist auch ein Oxyketon von der chemischen 
Zusammensetzung C,,H,,0., ist dem Follikelhormon sehr ahnlich, jedoch 
nicht so stark ungesattigt wie letzteres. 

Das Testikelhormon bewirkt Wachstum und Entwicklung der 
mannlichen Genitalorgane, vor allem der sekundaren Geschlechtsmerk- 
male, beeinfluBt Produktion, Beweglichkeit und Lebensdauer der Sper- 
mien und gewinnt damit Einflu8 auf den Geschlechtstrieb. 

Seine Starkemessung erfolgt durch den Hahnenkammtest (p. 57) 
oder durch eine Testmethode auf ein 5 Stunden wahrendes Hochzeits- 


kleid des Bitterlings. Eine ahnliche Wirkung hat das Pflanzenalkaloid — 


Yohimbim, doch ist sicher, dab beide Stoffe nicht identisch sind. 


3. Das Luteinhormon. Es wird im Corpus luteum gebildet. Seine ~ 


Bildung wird durch das Luteinisierungshormon des HVL unter Riick- 


bildung des Follikularapparates gefordert. Im normalen Geschlechts- — 


geschehen tritt es spaiter als das Follikelhormon auf. Die VergroBerung 


des C. luteum in der Schwangerschaft bedingt seine starke Abscheidung — 


in dieser Periode. 

Seine Wirkung ist der des Follikelhormons entgegengesetzt. Es 
hemmt die Brunsterscheinungen und unterdriickt sie wahrend der 
Schwangerschaft. Es veranlaft die durch das Follikelhormon aufgebaute 
Uterusschleimhaut zum Sezernieren, unterstiitzt Eiimplantation und 
erste Hientwicklung. Ks unterdriickt die wehenerregende Wirkung des 
HVL-Hormons. Daher tritt Geburt ein, wenn am Ende der Schwanger- 
schaft das C. luteum abstirbt. 

Naclr der neuesten Auffassung ist es identisch mit dem Testikel- 
hormon, und seine wesentlichste Wirkung ist die der somatischen und — 
psychischen Maskulierung des weiblichen Organismus. Bei friihkastrierten 
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Rattenmannchen bewirkt das Hormon Ausbildung der 3 sek. Geschlechts- 
‘merkmale und ebenso bei kastrierten und sogar normalen Meerschwein- 
chen bei Injektion groBer Dosen. Dabei tritt Umbildung der Clitoris 
zum Penis mit dem charakteristischen Stachelapparat ein. 

Der weibliche Organismus steht also auch normalerweise unter der 
‘Wirkung einer hormonalen Bisexualitat, bei der die Entwicklung der 
Gonade gewahrleistet ist. Stérungen leichteren Grades, wie in der 
Schwangerschaft, werden ohne Schaden ertragen, grébere bedingen 
Maskulierung. 

Die Kastration ist ein Eingriff, der durch den Wegfall der gesamten 
Keimdriise, also auch ihrer innersekretorischen Tatigkeit, neben dem 
Verlust der Zeugungsfaihig¢keit eine schwere Schadigung des Organismus 
darstellt. Eine Ausschaltung der Zeugungsfahigkeit ohne Schadigung 
der innersekretorischen Fahigkeiten der Keimdriisen wird durch eine 
Durchtrennung bzw. Unterbindung der die Keimzellen ableitenden Gange 
erreicht (Ductus deferens beim Manne, Tuba uterina bei der Frau). 

Histologisch sind Nebennierenrindenzellen, die sympathischen 
Hiluszellen und die Leypieschen Zwischenzellen in Hoden und Ovarien, 
aus welch letzteren das C. luteum entsteht, einander sehr 4hnlich, so 
da8 auf ahnliches funktionelles Verhalten geschlossen werden kann. Auch 
besitzen sie gemeinsam die Fahigkeit der Cholesterin- und Lipoidspeiche- 
rung. Vielfach wird das C. luteum fiir temporare Nebennierenrinde ge- 
halten. Vielleicht 1a8t sich alles erwahnte als ein einheitliches Inkret- 
gewebe autfassen. 

Mit zunehmendem Alter treten an Schilddriise, Epithelkérperchen, 
Hypophyse, Nebenniere und Keimdriise degenerative Anderungen auf, 
die auf einem teilweisen Ersatz des spezifischen Parenchyms durch Binde- 
gewebe und aut einer Zunahme des Lipoidgehaltes der Parenchymzellen 
beruhen. Stets bleibt aber sezernierendes Inkretgewebe erhalten, mit 
‘Ausnahme bei der weiblichen Keimdriise. Es scheint sicher, dab die 
'Alterserscheinungen zu einem Teil auf einem vorzeitigen Nachlassen der 
‘Inkretbildung der genannten Organe zuriickgehen. 

Drei Methoden hat man gegen diese Ausfallserscheinungen angewandt: 

1. Vasoligatuy an mannlichen Keimdriisen, deren giinstige Erfolge aber nicht 
auf Wucherung, sondern auf Resorption von Keimgewebe beruhen. 

2. Drisentransplantation bei Gg und 2. Durch Implantation geschlechts- 
-reifer jugendlicher Keimdriisen erfolgt in vielen Fallen eine Wiederauffrischung des 
‘gesamten alternden Organismus, wobei die implantierten Keimdriisen nach langstens 
) 4—5 Jahren, meistens friiher, resorbiert werden. Unter dem Einflu8 des Transplantates 
'werden die eignen Keimdriisen zu neuer Tatigkeit angeregt. Beim Menschen sind die 
_Erfolge am wenigsten giinstig. 

3. Injektionen von Hormonen von Keimdriisen und Hypophyse. 


Die endokrinen Reaktivierungsmethoden sind ein wertvolles Hilfsmittel im 
Kampf gegen die Alterserscheinungen geworden. 


d) Die Automatine oder Erregungsstoffe. 

Beziehungen zu den Hormonen haben nach dem wenigen, was 
von ihnen bis jetzt bekannt ist, die Automatine, eine Gruppe von Stoffen, 
‘die anregend auf eine bestimmte Tatigkeit einwirken. Hierhin eehirt 
idas von HaBEeRLANDT im Herzen der Vertebraten und Mollusken aut- 
getundene Herzhormon. Ks ist aus dem Sinus in Ringerlésung extrahier- 
‘bar und bringt ein stillstehendes Herz zum Schlagen. Sein Vorkommen 
ist aber auch in fast allen anderen Organen nachgewiesen. Wahrschein- 
‘lich ist auch das Cholin bzw. Azetylcholin, das die Darmperistaltik 
janregt, hier anzufiihren. Hierhin gehort ferner der Hirnreizstoff von 
Heidermanns, Tierphysiologie. 5 
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STEINACH, der aus dem Gehirn des Frosches gewonnen, in den Riicken- 
lymphsack injiziert, den Schwellenwert des Wischreflexes erniedrigt. 
Auch der Vagus- und Acceleransstoff ware hier einzuordnen, doch sind 
die Kenntnisse von all dem so gering, daB eine Entscheidung noch nicht 
vetroffen werden kann. 

Ferner sind hier anzufiihren die Wundhormone, die an einer Wund- 
stelle sich einfinden und den Heilungsproze8 beschleunigen. 

Auch bei Pflanzen sind hormonartige Stoffe nachgewiesen. Das 
erste Phytohormon wurde bereits 1909 von Firrine entdeckt. Es ist 
das hitzebestandige Pollenhormon der Orchideen, das auBer dem Ab- 
bliihen der Bliite vor allem Verschwellung der Narbe und des ganzen 
Griffelsiulchens, ja oft sogar des unterstandigen Fruchtknotens bewirkt. 
Hierhin gehort ferner der Revzstoff der Plasmabewegung (Firtine 1925), 
der mit kochendem Wasser aus den blattern von Valisneria gewonnen 
werden kann. Firrrne konnte neuerdings auf biologischem Wege wahr- 
scheinlich machen, da als wirksames Prinzip fiir dieses Hormon eine 
a-Aminosaure, das Histidin, in Frage kommt. Kenntnisse iiber die Kon- 
stitution der Phytohormone sind deshalb so besonders schwierig zu 
erlangen, weil sie in viel geringerer Konzentration auftreten als tierische 
Hormone. 

Ein Phytohormon, das auch im tierischen Organismus vorkommt, 
ist der Wuchsstoff, das Auxin, das den Photo- und Geotropismus der 
Pflanzen bedingt, das isoliert ist und die Zusammensetzung C,,H;.0; be- 
sitzt und eine Trioxykarbonsaure darstellt( WENDT). Im Tierkérper wird das 
Auxin mit dem Harn, besonders nach der Hauptmahlzeit, abgeschieden. 
Uber seine Bedeutung fiir den tierischen Organismus wei man nichts. 
Ks bewirkt bei Pilanzen Streckung der Zellen, nicht Zellvermehrung. 
Der Photo- und Geotropismus wird erzielt, indem es durch die ent- 
sprechenden Reize réumlich so verteilt wird, daB es die erforderlichen 
Wirkungen ausiiben kann. 


e) Die Hormone der Wirbellosen. 

Unser Wissen von der Hormonproduktion und Hormonwirkung bei 
den Wirbellosen ist noch sehr karg. Daf bei ihnen Prozesse hormonaler 
Natur vonstatten gehen, ist nicht zweifelhaft. Teilweise, vor allem bei den 
Deuterostomiern, sind auch Vertebratenhormone wirksam, so wirkt 


z. B. Thyroxin aut die Entwicklung von Paracentropus lividus anfanglich ~ 


beschleunigend, dann verzégernd, doch sind die Kenntnisse hieriiber 
noch sehr liickenhaft. An sich sprache gegen eine Allgemeinwirksamkeit 
der Hormone im ganzen Tierreich nichts, da bei den Geschlechtshormonen 
Wirksamkeit bei Vertebraten und Pflanzen nachgewiesen ist (vgl. p. 63). 
Uber die Hormonentwicklung bei Wirbellosen ist folgendes bekannt: 

1. Geschlechtshormone: Parasitaére Kastration bei Carcinus maenas 
durch Sacculina macht die Mannchen weibchenahnlich. Zerstérung des 
Ovars durch Radium bei Asellus aquaticus unterdriickt die Ausbildung 
des sekundiren Geschlechtsmerkmals, des Brutsacks. Diese Erschei- 
nungen gleichen den Kastrationserscheinungen bei Saugern und legen 
den SchluB nahe, da’ in den Gonaden Hormone zur Ausbildung der 
sekundaren Geschlechtsmerkmale gebildet werden. In den Gonaden der 
Insekten werden keine Hormone gebildet, doch nimmt man an, da die 
Inkretstelle anderswo liegt, da auch bei ihnen durch Parasiten, z. B. 
bei der Biene Andrena und der Zikade Strongylocephalus, Umstimmung 
der Geschlechtsmerkmale zum anderen Geschlecht erfolgt. 
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2. Das Hormon des Internephridialorgans von Phycosoma (Harms), 
welches an den Nephridialschlauchen liegt. Beiderseitige Exstirpation be- 
dingt nach 2—5 Tagen den Tod. Zuriickbleiben eines kleinen Stiickchens 
oder Implantation an einer anderen Stelle verhindert die Schadigung. 

3. Die Oenozyten-Hormone der Insekten. In ihnen ist die Bildung 
von Sekreten nachgewiesen, die mit der Entwicklung der Larven syn- 
chron gehen und denen man hormonale Wirkungen zuschreibt. 

4. Die Hautungs- und Verpuppungshormone der Insekten. Im Blut 
von Raupen, die sich kurz vor der Verpuppung befinden, lassen sich 
-Stoffe nachweisen, welche die Verpuppung noch nicht verpuppungsreifer 
-Raupen — bis zu 9 Tagen — beschleunigen, wenn sie ihnen injiziert 
werden. Desgleichen beschleunigt das Blut sich hautender Raupen die 
Hautung noch nicht hautungsreifer. 

5. Die Farbwechselhormone der Krebse. Bei Crangon wird dicht 
unter der Haut an der Rostralgegend ein Schwarzstoff und in einer 
‘kleinen Blutdriise am Augenstiel ein Weifstoff gebildet, denen hor- 
monale Wirkung zukommt. Injektion von Blut eines WeiStieres 
tuft Aufhellung in einem Dunkeltier hervor und umgekehrt. Fiir die 
hormonale Natur dieser Stoffe spricht ferner, daB sie weder art- noch 
gattungseigen, da sie kochbestandig und noch in einer Verdiinnung 
1: 500000 wirksam sind. Die Farbwechselhormone sind nicht art- 
spezifisch. So kann man mit denen der Krebse Umstimmungen bei 
Fischen erzielen. 


III. Nahrungsaufnahme und Verdauung. 


Der Sinn der Nahrungszufuhr besteht darin, dem Organismus Bau- 
stoffe, einerseits wihrend des Wachstums zum Aufbau und spater zum 
Ersatz und zur Neubildung eigner Substanz, andererseits zur Gewinnung 
von Energie zur Inganghaltung der Lebensprozesse zur Veriiigung zu 
stellen. Bau- oder Erhaltungs- und Energie- oder Betriebsstoifwechsel 
sind aber eng miteinander verkniipft, wenn auch fiir ersteren vor allem 
Eiwei8e und Nukleinsauren, fiir letzteren Kohlehydrate und Fette be- 
notigt werden. 

Das Hauptproblem der Nahrungszufuhr besteht darin, die Nahr- 
stoffe in einen Zustand zu bringen, in welchem sie in den inneren Stoff- 
wechsel aufgenommen werden kénnen. Dazu ist fast durchweg ein weit- 
gehender Abbau notwendig, der durch Fermente bewirkt wird. Die End- 
produkte dieses hydrolytischen Abbaus sind so beschaffen, daB ihr 
Durchtritt durch die Zellwand erméglicht wird, bei den KH in Form von 
Zuckern, bei den Eiweiben als Aminosduren, bei den Fetten in Gestalt 
des Glyzerins und der Fettsduren bzw. ihrer Salze. Nicht bei allen Tier- 
‘gruppen erfolgt dieser Abbau gleich weit. Bei den Schnecken z. B. hort 
die Spaltung der KH mit den Disacchariden auf, wahrend bei allen 
‘Vertebraten erst die Glukose aufgenommen werden kann. 

Dem Abbau der Stoffe in resorptionsfahige Substanzen schlieBbt 
sich dann der Vorgang des Durchtritts durch die Darmwand an. Uber 
ihn herrscht noch sehr viel Unklarheit, sowohl bei den Vertebraten, wo 
er am eingehendsten untersucht ist, wie auch vor allem bei den niederen 
Tiertypen. Wahrend er bei manchen der letzteren als ein einfacher 
Diffusionsvorgang gedeutet werden kann, ist er bei anderen und sicherlich 
‘bei den Vertebraten ein ProzeB, der an die Lebenstitigkeit der Zelle 
a onien ist, wobei unter Energiezufuhr Arbeit geleistet wird. 

h* 
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Mit dem Ubertritt der Nahrstoffe in den inneren Kreislauf mu8 
jetzt eine neue Aufgabe gelést werden. Die Stoffe sind noch korper-, 
organ- und zellfremd und kénnen vom Organismus nicht ohne weiteres 
verwendet werden. Nicht alle Nahrstoffe verhalten sich da gleichmabig. 
Bei den Wirbeltieren wird diese Umformung vor allem in der Leber, 
aber auch in den Kérperzellen vorgenommen, bei den niederen Tier- 
eruppen ist tiber diese Umformung nichts naheres bekannt. Direkte 
Zufuhr von Nahrstoffen in das Blut (durch Injektion) fihrt mit Aus- 
nahme von Glukose zu schweren Vergiftungserscheinungen, weil dann 
der normale AngleichungsprozeB gestért ist. Eine dauernde Ernahrung 
auf diesem Wege ist daher nicht mdglich. 


1. Die Beschaffenheit der Nahrstoffe. 


Den vorher geschilderten Aufgaben zu geniigen, sind Nahrstofie 
bestimmter Beschaffenheit erforderlich. Die normalen Nahrstoffe sind 
Kohlehydrate, Fette, KEiweige, Nukleinséuren, Salze, Vitamine und 
Wasser (vgl. p. 2—41). Nicht jedes Eiwei8 ist ausreichendes Nahrmittel, 
nimlich dann nicht, wenn ihm bestimmte Aminosauren fehlen (z. B. 
Tryptophan und Thyrosin), die der Organismus bendtigt. Das Fehlen 
oder der Mangel an dem einen oder anderen Nahrstoff, den der Orga- 
nismus nicht regulativ zu ersetzen vermag, zieht nach dem Gesetz vom 
Minimum (vgl. p. 3) schwerste Stérungen nach sich. Vor allem trifft dies 
fiir die anorganischen Nahrstoffe zu, die sich in keiner Weise vertreten 
k6énnen. 

2. Der Mechanismus der Verdauung. 


In dem Mechanismus der Zufuhr der Nahrstoffe in den Organismus 
heben sich hauptsachlich zwei Wege hervor, die zwar prinzipiell nicht 
verschieden sind, praktisch aber scharf einander gegeniibergestellt werden. 

a) Die Aufnahme durch intrazellulare Verdauung, bei der die Nahrung 
phagozytiar in das Innere der Zelle aufgenommen und dort der Ferment- 
wirkung ausgesetzt wird. Dieser Typ ist als der urspriinglichere anzu- 
sprechen. Man findet ihn bei Protozoen, Schwammen, Coelenteraten, 
Echinodermen und fiir die proteolytischen Prozesse bei den Mollusken. 

b) Die Aufnahme durch extrazellulare Verdauung, bei der die Nah- 
rung in einen besonderen Darmraum gebracht wird, der aber noch AuBen- 
raum des Organismus ist und in den die Fermente abgeschieden werden. 
Der Verlauf des fermentativen Spaltungsvorganges ist im Prinzip in 
beiden Fallen derselbe. 

Dem ist noch eine dritte Art der Nahrungsaufnahme anzuschlieBen: 

c) Die Aufnahme geloster Nahrstoffe mit der ganzen K orperoberflache, 
oder doch Teilen derselben. Sie findet sich bei manchen Parasiten, z. B. 
Cestoden. Es ist dieser Vorgang jedoch vergleichbar der eigentlichen 
Resorption, da die Spaltung durch Fermente des Wirtstieres erfolgt ist. 

Auch bei einigen freilebenden Tieren hat man Aufnahme von Niahrstoffen 
durch die 4uBere Haut nachgewiesen, eine Aufnahme, die allerdings auf etwas andere 
Weise erfolgt: Amébozyten, welche die Kiemenwand von Muscheln durchwandern, be- 
laden sich mit Fetttropfen, die sie dem Wasser entnehmen, und transportieren sie ins 


Blut (KoxLurerR). Die weitgehende Bedeutung, die Ptirrer der Aufnahme geldster 
Nahrstoffe vor allem fiir niedere Meerestiere errechnete, hat sich aber nicht bestatigt. 


a) Die intrazellulare Verdauung. 


__ 1. Die Phagozytose. Die Protozoen sowie die Darmzellen vieler 
niederen Metazoen besitzen die Fahigkeit, groBere Partikel (> 0,1 u) ganz 
in ihr Inneres aufzunehmen. Der Darm der héheren Tiere ist dazu nicht — 
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mehr betfahigt, nur bei ganz jungen Mausen hat man noch Tuscheaufnahme 


beobachten kénnen. Diese Aufnahme bezeichnet man als Phagozytose. 


Bei Protozoen erfolgt die Aufnahme durch UmflieBen des Proto- 


plasmas oder durch direktes Einziehen der Nahrungspartikel. Chemische 
Einiliisse spielen dabei insofern mit, als eine Aufnahme in vielen Fallen 
nur dann erfolgt, wenn verdauliche Stoffe im Partikel enthalten sind. 
Die physiko-chemischen Vorgange bei der Phagozytose sind noch unklar, 


jedoch ist bei ihr, wie bei der Permeation von Molekiilen, erhohter 


~O,-Verbrauch wahrscheinlich gemacht worden. 


Unter den Metazoen verdauen die Spongien ausschlieBlich intra- 
zellular vermittels ihrer KragengeiBelzellen, vorwiegend ferner die Coelen- 
teraten, niederen Wiirmer und Muscheln. Bei Hydra und Aktinien ist 


eine Vorverdauung proteolytischer Natur im Darmraum durch klebrigen 


Fermentschleim nachgewiesen, durch den groBe Beutestiicke festgehalten 
und in phagozytierbare Brocken zerlegt werden. Bei Schnecken (Helix) 
beschrankt sich die intrazellulire Verdauung auf EiweiBe, die dadurch 
aus dem Nahrungsgemisch phagozytiert werden konnen, daB andere 


_extrazellularwirkende Fermente, vor allem die Zellulase, den Zellverband 
lésen. Phagozytose durch Amébozyten findet sich bei Holothurien, bei 
welchen diese Amébozyten die Darmwand durchwandern, sich in das 


Beuteobjekt einfressen, mit Nahrstoffen beladen und nach Riickwande- 
rung ins Blut intrazellular verdauen. Die Darmwand selbst phago- 


-zytiert hier nicht. 


2. Die fermentativen Prozesse. Immer mehr zeigt sich, da8 die 


Termentativen Prozesse bei intrazellularer Verdauung im Prinzip dieselben 
sind, wie bei extrazellularer. Unter den Protozoen scheinen diese Prozesse 
bei Rhizopoden, Flagellaten und Ziliaten gleichartig zu sein. Charakte- 


ristisch ist das Auftreten zweier scharf geschiedener Perioden (bei den 
Ziliaten). Nach der Phagozytose wird der im Plasma liegende Nahrungs- 


-brocken zuerst mit einer sauren, dann mit einer alkalischen Vakuolen- 


Tliissigkeit umgeben. 
In der ersten sauren Periode (py = 4,0 — 1,5, bei Ziliaten ist HC] 


nachgewiesen) erfolgt Bildung einer Hiille, Tétung und Ballung der 


Nahrung unter Auspressung von Fliissigkeit, aber keine Verdauung. 
Die Dauer dieser sauren Periode kann mehrere Tage wahren. 
Die zweite Periode beginnt durch Abscheidung alkalischen Ferment- 


‘saites in die Vakuole aus Fermentgranulationen ihrer Umgebung. An 
‘Fermenten sind bestimmt Proteasen und Esterasen vorhanden, das Vor- 


handensein von Amylasen ist noch zweifelhaft. 

Durch Stufenuntersuchungen ist in den Vakuolen der phago- 
zytierenden Metazoenzellen im Prinzip ein gleicher Verdauungsvorgang 
nachgewiesen. 
| 3. Die Resorption. Die in der Vakuolenfliissigkeit befindlichen 
‘Spaltprodukte werden in das Plasma aufgenommen. Dieser Vorgang ist 
vergleichbar der Resorption dieser Stoffe aus dem Darmlumen in die 
Darmzellen bei extrazellularer Verdauung. Wie sich der Proze8 abspielt, 
ist eine noch offene Frage. Vielleicht haben wir es hier mit einem Diftu- 
slonsvorgang zu tun, bei dem das polare Gefiille durch Synthese im 
Plasma, d. h. durch Aufbau aus den Spaltprodukten hergestellt wird. 

4. Die Defakation. Unverdauliche Bestandteile werden als Fazes 
abgestoBen, ein ProzeB, der der Aufnahme vergleichbar ist, bei Amében 
z. B. in seinen einzelnen Phasen in umgekehrter Reihenfolge wie bei der 
Aufnahme sich wiederholt. Es kommt dabei zu einer teilweisen Resorp- 


70 A. Der vegetative Stoffwechsel, seine Stoffe und Organsysteme. 


tion der Fermentfliissigkeit. Bei Tieren mit Darm erfolgt die endgiiltige 
Abgabe der Fazes durch Mund (Hydra, Ophiuren) oder After oder z. T. 
durch den Mund (Gewédlle der Eulen). 


b) Die extrazellulare Verdauung. .« 


Den extrazellularen Verdauungsvorgingen kommt im Tierreich 
eine viel gréBere Verbreitung zu. Das Auftreten der extrazellularen Ver- 
dauung ist an die Ausbildung eines Darmraumes gekniipft, in dem die 
Verdauungsprozesse so erfolgen kénnen, daB Verluste an resorbierbaren 
Spaltprodukten und nicht verwandten Fermenten vermieden werden, 
d. h. an einen Darm mit Mund und After. 

Weiterhin wird extrazellulare Verdauung auBerhalb des Organismus 
verwandt, wenn Fermentsafte in das Beutetier eingespritzt werden und 
in ihm, auferhalb des Darmes, einen teilweisen oder totalen Abbau 
der Nahrstoffe bewirken, wie dies bei Spinnen, Carabiden und der 
Larve des Ameisenléwen geschieht, die das veriliissigte Beuteobjekt 
nach der fermentativen Auflisung einsaugen. 

Das Darmrohr erfahrt in der Tierreihe zahlreiche Differenzierungen 
zur Losung der verschiedenartigen Aufgaben, die an es herantreten. Die 
Tendenzen dieser Entwicklungen lassen sich nach folgenden Gesichts- 
punkten ordnen: 

1. VergroBerung der tatigen Oberflachen. Sie auBert sich in Ver- 
langerung des Darmes (pilanzen- gegeniiber fleischfressenden Mollusken 
und Vertebraten), in Faltenbildung (Typhlosolis der Regenwiirmer, Spiral- 
darm der Haie) und in Darmverzweigung (z. B. bei Planarien). Durch sie 
wird Anpassung an die Art der Nahrung und an die Intensitat des Stofi- 
wechsels bewirkt, da leicht verdauliche tierische Nahrung einen kiirzeren 
Darm erfordert als schwer verdauliche pilanzliche, bzw. das Tier mit rege- 
rem Stoffwechsel starkerer Nahrungszufuhr bedarf, als das mit tragerem. 

2. Bildung von Anhangsorganen zwecks Erhéhung der Fermentsekretion. 
Bei Wirbellosen, die durchweg einen trageren Stoffwechsel haben, er- 
streckt sich diese Differenzierung nur auf die Ausgestaltung der Speichel- 
und Mitteldarmdriise. Bei den Wirbeltieren kommt es zu einer hoch- 
gradigen Entwicklung des Speichel-, Magen- und Darmdriisenapparates 
mit Pankreas und Galle. Die Mitteldarmdriise, die bei den Evertebraten 
noch eine Verdauungsdriise ist, wachst iiber diese Funktion bei den 
Vertebraten hinaus, da sie vor allem zu einem besonderen Regulations- 
organ des inneren Stofiwechsels wird. | 

3. Ausbildung eines muskulodsen Bewegungs- und Zerkleinerungs- — 
apparates oft mit Einrichtungen von Sphinkteren zum Festhalten der 
Nahrung in bestimmten Darmabschnitten. 

4. Kntstehung funktionell verschiedener Darmabschnitte fiir Ferment- 
prozesse und den Vorgang der Resorption. Als wesentlichstes ist hier 
hervorzuheben, daf bei den Wirbellosen die Fermentprozesse in einheit- 


lichem Raum und Medium verlaufen, bei den Vertebraten aber eine — 


Dreiteilung durch EKinschalten des sauren Magenabschnittes zustande — 
kommt, wobei die Fische eine Ubergangsstellung einnehmen. 

5. Eng damit verkniipft ist die Hntwicklung der Fermentwirkung 
selbst. Ihr hervorstechendstes Merkmal ist die Koordination der Fer- 
mentgruppen bei Wirbellosen und die Subordination bei Wirbeltieren — 
(Kettenfermente). Die Verdauungsfermente der Wirbellosen zeigen noch 
Beziehungen zu den Zellfermenten, die der Wirbeltiere sind als weiter 
vorgeschrittene Entwicklungsstufe zu betrachten. 


3. Die Produktion der Verdauungsfermente. ail 


6. Hinengung der Funktronsweite unter gleichzeitiger Steigerung der 


~ Verdauungsfunktion des Darmkanals in dem Sinne, daf Teilfunktionen, 
die urspriinglich vom Darmsystem mit itbernommen werden, z. B. Trans- 
port der Spaltprodukte (Planarien), Exkretion (Insekten), Atmung 
_(Insekten) anderen besonderen Organsystemen tibertragen werden. 


7. Auftreten von Hilfsverdauung durch symbiontische Organismen 
(physiologische Darmflora). Durch sie werden vor allem schwer aut- 


schlie8bare Nahrstoffe nutzbar gemacht (Holz, Blatter usw.). Besonders 
_ wichtig ist sie bei den pflanzenfressenden Vertebraten, denen ein zellulose- 


lésendes Ferment fehlt. Im Darm von Termiten befinden sich Flagellaten, 


die von Zellulose leben. 


8. Die Aufnahme der Spaltprodukte wird bei den niederen Tier- 


_typen z. T. als eine Diffusion aufgefaBt (Schnecken), bei anderen und 
bei Vertebraten dagegen als echte Resorption. 


9. Die Requlationsmechamismen fiir das geregelte Ineinandergreifen der 


verschiedenen Vorgange nehmen mit steigender Komplikation zu, erreichen 


ihre héchste Ausbildung bei den Vertebraten und sind hier in den vorderen 


 Darmabschnitten mehr nervoser, in den hinteren mehr chemischer Natur. 


10. Die niederen Tiertypen zeigen eine viel gréBere Tendenz zum 


| Spezialistentum als die in ihrer ganzen Entwicklungsrichtung hoch- 
_ spezialisiert festgelegten Vertebraten. Daher findet sich bei ersteren 
eine in jeder Beziehung verwirrende Mannigfaltigkeit. Sie kann aber 
unter dem Gesichtspunkt vereinheitlicht betrachtet werden, daB jede 
dieser Besonderheiten die Entialtung eines weniger differenzierten 
Grundvorganges darstellt. Es ist dies eine Erscheinung, die nicht nur 
hier, sondern allgemein fiir die Funktionssysteme niederer Tiertypen gilt. 
_ Besonders hingewiesen sei auf die extreme Stellung der Echinodermen 


gegentiber den anderen Tiertypen (vgl. p. 73). 


3. Die Produktion der Verdauungsfermente. 
Die fiir die Spaltprozesse notwendigen Fermente werden in Driisen- 


zellen des Darmkanals gebildet, die bei den niederen Typen einzellig 
_verstreut liegen, bei den héheren zu vielzelligen Driisen spezieller Natur 
-zusammentreten. (Arthropoden, Mollusken, Vertebraten). Ubergange 
finden sich bei Mollusken (Limnaea) in Form subepithelialer Schleim- 
driisen. Die Fermentzellen der Wirbellosen zeigen auch da, wo sie viel- 
zellige Driisen bilden, ihren primitiveren Charakter dadurch, daB sie 


auch — und zwar in ihren Sekretionsruhestadien — als Resorptionszellen 
fungieren, wahrend bei den Wirbeltieren eine scharfe Trennung in be- 


-sondere Sekretions- und Resorptionszellen eingetreten ist. Die Resorp- 
.tion ist charakteristisch fiir die undifferenzierte Darmzelle (oft mit 
$tabchensaum), wahrend die Fermentsekretion als Spezialisation auf- 
_ zufassen ist, die in ihrer héheren Ausbildung den Verlust der Resorptions- 
'~=fahigkeit nach sich gezogen hat. 


Die Abscheidung der Sekrete in das Darmlumen erfolgt durch 


_AbstoBung und Zerstérung der ganzen Zelle (Astacus, Periplaneta) 
= monophasische Arbertsweise, durch Abschniiren des distalen Teiles 
der Zelle (Aphrodite), durch Austreten von Sekretblasen (Lepidoptera) 
und durch einfaches unsichtbares Durchtreten durch die Zellhaut (Verte- 
_braten) = polyphasische Arbeitsweise. Bei holokriner Funktionsweise 
werden die Fermentzellen aus Regenerationsherden ersetzt, bei meta- 
_kriner bleiben sie erhalten, machen aber ein Ruhestadium vor Beginn 
—erneuter Sekretionstatigkeit durch. 
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Die Abgabe der Sekrete erfolgt z. T. auf den Reiz der Nahrung hin 


(Magendriisen der Vertebraten, Speicheldriisen der Cephalopoden), z. T. 
ist sie permanent — Hungersekretion — (Speicheldriisen, Pankreas der 
Vertebraten, Mitteldarmdriise der Evertebraten), obwohl auch hier eine 
quantitative Beeinflussung statthat. 

Die quantitate Regqulrerung der Fermentsekretion bei Vertebraten 
und Evertebraten ist grundverschieden. Beide Gruppen zeigen eine An- 
passung an den Bedari, die sich in einem Rhythmus aufert, dem aber 
ein ganz verschiedener Mechanismus zugrunde liegt. 

Die Driisenzelle der Wirbeltiere hat nur die Funktion der Sekret- 
bildung und arbeitet so, daB sie dauernd Nahrstoffe aus dem Blut auf- 
nehmen und zu Sekreten verarbeiten kann. Durch nervésen Reiz kann 
dieser ProzeB beschleunigt werden, z. B. bei der Nahrungsaufnahme. 
Es entsteht dann durch Schnellerarbeiten der Driise ein Sekretions- 
maximum, das solange anhalt, als der verstarkte Reiz wirkt. AuBer den 
Verdauungsdriisen der Vertebraten arbeitet so die Speicheldriise der 
Cephalopoden (vom G. buccale aus innerviert). 

Die Driisenzelle der anderen Tiere (soweit bis heute bekannt, von 
Actacus, Helix und Aphrodite) hat zwei Funktionen, die der Resorption 
der Nahrstoffe aus dem Darm und ihrer Weiterleitung in den Organismus 
und die der Fermentbildung, Funktionen, die alternierend die Oberhand 
gewinnen. Die Fermentbildung erfolgt aus Stoffen, die aus dem Darm 
resorbiert oder aus dem blut aufgenommen worden sind. Der Vorgang 
der Fermentbildung verlauit stets mit der gleichen Geschwindigkeit und 
ist nicht durch irgendwelche Reize beeinfluBbar, ist daher auch nicht 
gesteigert, wenn gréBerer Bedarf an Ferment vorhanden ist. Eine An- 
passung der ermentmenge an den Bedarf ist aber dadurch gewahrleistet, 
daB sie im Hungerzustande langer in den Zellen gespeichert bleiben und 
bei Nahrungsaufnahme in den Darm sofort abgegeben werden kann. 
Kommt also nach einer Hungerperiode Nahrung in den Darm, so ent- 
leeren die vielen Zellen, die Sekret fertig gespeichert enthalten, gleich- 
zeitig ihren Inhalt: es entsteht ein Maximum der Sekretabgabe. Da 
alle diese Zellen gleichzeitig mit der Neubildung von Sekret anfangen, 
entsteht ganz automatisch nach einem Minimum der Sekretabscheidung 
ein zweites Maximum, das nach etwa 4 Stunden erreicht wird. 

Durch die gleichzeitige Ausschiittung der Fermente wird bei sehr 
vielen Zellen auch gleichzeitig das Resorptionsstadium eingeschaltet, 
d. h. also: ein Sekrctionsminimum bedeutet ein Resorptionsmaximum. 
Beim metakrinen Funktionstypus geschieht dies in derselben Zelle, beim 
holokrinen (Mitteldarmdriise von Astacus) an stets neu aus Regene- 
rationsherden entstehenden Zellen. 

Dieser Funktionsmechanismus der Wirbellosen erklart auch die 
sog. Hungersekretion, d. h. die Tatsache, daB der Darm des hungernden 
Tieres (Astacus, Helix) mit abgeschiedenen Verdauungssiften prall ge- 
fullt ist. Denn die Speicherungsperiode ist auch beschrankt, und bei 
langerem Hungern erfolgt eine Abgabe des Sekretes in den Darm, in 
dem es gespeichert bleibt. 

Die Bildung der Sekrete ist ein irreversibler KettenprozeB, der an 
bestimmten Zellstrukturen abliuft (Mitochondrien, Golgi-Apparat). 
Die Kontinuitaét wird bei monophasischer Reaktion durch mitotische 
Zellneubildung, bei polyphasischer Reaktion durch Ersatz der ver- 
brauchten Zellbestandteile aus bestimmten Regionen der Zelle gewahr- 
leistet (Hirscn). 


4, Die Bildung der Verdauungssifte. 73 


4. Die Bildung der Verdauungssafte. 

Die Fermente wirken bei extrazellularer Verdauung in Fliissig- 
keiten des Darmlumens, die auBerdem noch andere wichtige Stoffe ent- 
halten, welche manches gemeinsame, aber auch viel unterschiedliches in 
der Tierreihe erkennen lassen. 

Charakteristisch fiir die niederen Tiertypen ist ein Verdauungssaft, 
in dem gleichzeitig alle Fermente wirken; bei den Wirbeltieren sind in 
den einzelnen Darmabschnitten verschiedenartige Safte vorhanden, in 
denen der Abbau schrittweise erfolgt. 

Die Verdauungssafte kénnen an Fermenten Lipasen, Karbo- 
hydrasen, Proteasen und Zellulasen enthalten. Die Proteasen fehlen 
in den Saften derjenigen Tiere, die intrazellulare KiweiBverdauung haben 
(Schnecken). Zellulasen fehlen den meisten Tieren, sind nur bei einigen 
Schnecken, Arthropoden, Flagellaten und bei Amoeba pelomyxa nach- 
gewiesen. Die stetige Gegenwart von Proteasen, Lipasen (Esterase) und 
Karbohydrasen ist Regel. 

Einen fermentfreven Verdauungssaft besitzen die Holothurien, bei 
denen wahrscheinlich simtliche Fermente in Amébozyten wirken. Auch 
die Speicheldriisensekrete vieler Tiere aus den verschiedensten Gruppen 
sind fermentfrei. Wahrend bei den Holothurien der Darm fast nur Sub- 
strat fiir die Tatigkeit der Amébozyten ist, hat der fermentireie Speichel- 
salt vieler Tiere andere Hilfsfunktionen iibernommen, so vor allem 


_ Einspeichelung der Nahrung. 


AuBerdem enthalten die Verdauungssaite Hiweif, an das z. T. die 
Fermente gekettet sind. Dieses Kiweif ist auBerordentlich schwer von 
den Verdauungsfermenten angreifbar. Der Gehalt an diesem Eiwei 
wechselt sehr stark. Der Verdauungssaft der Holothurien, dér ja keine 
freien Fermente enthalt, ist eiweiBfrei. AuBerdem finden sich im Ver- 
dauungssait Salz- und Puffergemische verschiedenster Art, welche die 
aktuelle Reaktion regeln, bzw. sie auf bestimmter Hohe halten. Alle 
Fermente haben das Optimum ihrer Wirkung bei schwach alkalischer 
bzw. schwach saurer py, nur das Pepsin der Vertebraten wirkt bei stark 
saurer Reaktion. Mit steigender Alkalitat nimmt die Wirksamkeit der 


 Fermente zu, gleichzeitig aber auch ihre Selbstzerstérung. Dies gilt 
fiir die Proteasen der Wirbeltiere wie der Wirbellosen. Die natiir- 
 liche Reaktion des Verdauungssaites ist so, daBS das Optimum der Fer- 


mentwirkung nicht erreicht, dafiir aber ihre Haltbarkeit gewahrleistet ist. 

Alle Fermente haben ein Temperaturoptimum der Wirkung, das 
von den Kaltbliitern der gemaBigten Zone nicht erreicht wird (40° fiir 
den Magensaft der Holothurien, 43° fiir die Amylase der Mitteldarm- 
driise von Ostrea). 


a) Die Bildung der Verdauungssafte bei Vertebraten. 
Bei den Vertebraten sind die Verdauungssaite zwar am differen- 
ziertesten, aber andererseits auch am besten untersucht und bekannt, wes- 
halb die Schilderung der Verhaltnisse bei den Saugetieren vorangestellt sei. 


Der Speichel. 

Er wird abgeschieden von der Gruppe der Speicheldriisen. (Beim 
Menschen Glandulae Parotis, die ein rein seréses, fermenthaltiges, und 
Glandulae sublinguales und submaxillares, die auferdem ein faden- 
ziehendes, muzinhaltiges Sekret liefern.) Die py ist etwa 6,6. Von 
anorganischen Bestandteilen enthalt der Speichel NaCl, Karbonate, 
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Phosphate und beim Menschen Spuren von KCNS. AuSerdem enthalt 
er stets abgestoBene Epithelzellen, aus dem lymphatischen Gewebe aus- 
gewanderte weiBe Blutkérper und Mundbakterien. 

Dem Speichel der meisten Amphibien und Sauropsiden, auch der 
pflanzenfressenden Saugetiere fehlen jegliche Fermente. Hier hat der 
Speichel nur mechanische Funktion zum Schliiptrigmachen (Wieder- 
kauer, Pferde) oder zum Ankleben der Nahrung (Specht, Schnabel- 
tier). Die charakteristischen Fermente des Speichels sind die Karbo- 
hydrasen, Lipase fehlt stets, Proteasen sind sehr selten (vorhanden bei 
Petromyzon und Giltschlangen). Die reinen Fleischfresser haben eine 
sehr schwache Amylase. Neben der Fermentwirkung kommt dem Speichel 
noch eine Schutzwirkung zu durch Verdiinnung auf unschadliche Kon- 
zentration bei Zufuhr zu stark reizender Nahrung (Gewiirze). 

Der Speichel der Warbellosen ist dem der Wirbeltiere im Normaltyp 
sehr ahnlich, nur ist eine gréBere Mannigfaltigkeit an Karbohydrasen 
vorhanden. Wahrend Vertebraten fast ausschlieBlich Amylase besitzen 
(nur beim Schwein ist Maltase nachgewiesen), finden sich hier weit- 
verbreitet Amylasen und Disaccharasen, welch letztere im Vertebraten- 
darm erst an spaterer Stelle auitreten. Eine gré®ere Mannigtfaltigkeit 
zeigt sich auch bei Erfiillung von Spezialfunktionen, so bei der Produk- 
tion von Sauren (H,SO, bei Dolium, Asparaginsdure bei Murex), bei der 
Bildung von Antiblutgerinnungsfermenten bei Hirudineen, von Giiten 
bei Spinnen und Cephalopoden, von Kittsubstanzen bei Hymenopteren 
und Wanzen u. a.m. Auch bei Vertebraten werden gelegentlich Giftstoite 
(Schlangen) oder Kittsubstanzen zum Nestbau gebildet (Schwalben, 
Mauersegler, Collocadia esculenta). 

Bei wasserlebenden Tieren fehlen Speicheldriisen oft oder sind 
riickgebildet (Wale, Seeschildkréten, viele Wasservogel, Fische, Krebse, 
Muscheln), da hier ein Schliipfrigmachen der Nahrung unnotig ist. Nur 
wo Fermente abgeschieden werden, sind Speicheldriisen bei den Wasser- 
tieren vorhanden (Schnecken, Tintenfische). 

MengenmaBig schwankt die Sekretion stark. Am gréSten ist sie 
da, wo das Sekret zum Schliipfrigmachen trockener Nahrung dient, so 
betragt die Speichelmenge bis 601 pro Tag beim Rind bei Heutiitterung 
und 1 1 pro Tag beim Menschen unter normalen Verhaltnissen. 

Die Speicheldriise arbeitet auf Reiz hin, nur bei Wiederkaéuern 
bestandig. Anregend wirken direkte Beriihrungsreize der Nahrung oder 
Impulse von der Grofhirnrinde als reflektorische Vorgange. Die Art des 
Reizes beeinfluBt die Zusammensetzung des Speichels in bezug auf Menge, 
Muzin- und Fermentgehalt. Milch erzeugt eine starke Speichelabsonde- 
rung, obwohl sie keiner Karbohydrasen bedari. 

Das Reflexzentrum fiir die Speichelsekretion liegt im verlangerten 
Mark. Jede Speicheldriise hat eine sympathische und eine parasympa- 
thische (zerebrale) Innervation. Sympathisch erzeugter Speichel ist 
zahtliissig, reich an organischen Substanzen, gering an Menge, para- 
sympathischer (Chordaspeichel) reich an Salzen, arm an anorganischen 
Bestandteilen, diinnfliissig. Eine Erklarung hierfiir diirfte darin zu suchen 
sein, daB bei sympathischer Reizung gleichzeitig die Vasokonstriktoren, 
bei parasympathischer die Vasodilatatoren erregt werden, welche die den 
Driisen zugefiihrte Blutmenge verindern. Das Reflexzentrum ist mit 
der GroShirnrinde verbunden, wodurch die Erregung der Speichelsekre- 
tion durch Gesicht, Geruch, Gehor und Erinnerung erklarlich wird. 
Bekannt sind die Pawiowschen Versuche an Hunden, bei denen 
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Speichelabsonderung eintrat, als unbedingter Reflex durch Beriihren von 
Speisen in der Mundhohle und als bedingter Reflex durch Dressur auf ein 
bestimmtes Licht. 

Der Magensaft. 

Er findet sich als charakteristische Verdauungstiliissigkeit — eine 
Neuerwerbung — nur bei Vertebraten. Er ist a) chemisch gekenn- 
zeichnet durch das Auftreten von HCl, die stark saure Reaktion be- 
dingt (py = 1,5) und eines besonderen proteolytischen Ferments, des 
Pepsins, und b) biologisch dadurch, da8 in ihm eine proteolytische Vor- 
verdauung stattfindet. Bei den Knochenfischen ist der Magensaft seiner 
Pu nach dem Darmsaft der Evertebraten genahert (py = 4,7 — 5,8). 
Auch bei den Rochen kann die py alkalisch werden, bzw. mit sauren 
Perioden wechseln. Bei Echidna fehlt ebenfalls ein typischer Magensait. 

Auf die auBerordentlich wechselnde Form des Magens und auf die 
Lage der sezernierenden Driisen kann hier nicht eingegangen werden. 

Die HCl wird in einer Konzentration von 0,5°% von den Belegzellen 
der Fundusdriisen abgesondert, 0,35°, davon werden an das HiweiB 
des Chymus adsorbiert, 0,15°% sind in freiem Zustand vorhanden 
(po = 1,0 — 2,0). 

Die Salzsiure stammt aus dem NaCl] und den H:° des Blutes, das 
daher durch starke HCl-Absonderung alkalischer wird. Sie dient zur 
Aktivierung des Pepsinogens, der Vorstufe des Pepsins, zur Autlockerung 
der Nahrung, zur Abtétung der Bakterien, zum Unschadlichmachen 
der Toxine und bewirkt Pylorusverschlu8, sobald der saure Magen- 
chymus ins Duodenum gelangt. 

Das Pepsin wird von den Hauptzellen der Fundusdriisen in einer 
unwirksamen Form, in der es gegen Alkalien viel bestaéndiger ist, abge- 
schieden. Das Optimum der Wirkung hat Pepsin bei 38—40°. Von den 
gleichen Zellen wird auch das Labferment (Chymosin) gebildet, bei manchen 
Tieren in direkt wirksamer Form, bei anderen als Proferment, das durch 
HCl aktiviert wird. Es hat die Fahigkeit, Casein zu fallen, ist weniger 
hitzebestandig als Pepsin (Zerstérung bei 40—45°) und wirkt bei schwach 
saurer bis schwach alkalischer Reaktion. Es ist bei jungen Tieren sicher- 
lich verschieden von Pepsin, bei alteren scheint diese Wirkung durch 
Pepsin ersetzt zu werden. Vielleicht ist es eine Gewebsprotease der 
Magenschleimhaut. 

Ferner ist im Magen eine Magenlipase mit nur geringer Wirkung, 
die wahrscheinlich ausschlieBlich auf bereits emulgiertes Fett, also in 
praxi auf Milchfett, beschrankt ist. Das Sekret der Pylorusdriisen ent- 
halt keine Fermente, reagiert alkalisch und ist schleimreich. Auch das 
Sekret der Cardiadriisen, die bei manchen Tieren (Schwein, Pferd) vor- 
kommen, ist fermentlos, alkalisch und schleimig. 

Die Absonderung des Magensaftes ist durch zwei Faktoren beeinflub- 
bar. a) Zentral, psychisch, vermittelt durch Gesicht, Geruch etwa von 
Fleisch und geleitet durch den N. vagus, nach dessen Durchtrennung 
eine psychische Absonderung nicht mehr auslisbar ist. Arger und Auf- 
regung wirken hemmend. Die Abscheidung dieser Appetitsaft genannten 
Absonderung beginnt nach einer Latenzzeit von 5’ (Hund). Bei Herbi- 
voren fehlt die psychische Absonderung. b) Peripher-chemisch, bedingt 
durch den Einflu8 von Gastron, das im Pylorus durch Resorption vor 
allem von Peptonen als Folge vorhergegangener Spaltung in Freiheit 
gesetzt wird, auf dem Blutwege zu den Fundusdriisen gelangt und hier 
neue Ferment- und HCl-Sekretion anregt: die sog. zweite Magensaft- 
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sekretion. Wiéahrend die psychische Sekretion stets die gleiche Menge 
Saft liefert, ist die der chemischen abhingig von der Menge der in der 
Nahrung vorhandenen Gastrin befreienden Stoife (bei Fleisch viel, bei 
Kartoffeln wenig), wodurch eine Anpassung an die Art der Nahrung ge- 
wahrleistet ist. | 

Der Mechanismus der Magensaftabsonderung ist vor allem durch 
die beriithmten Pawxowschen Versuche geklart worden. PAawLow ge- 
wann reinen Magensaft durch Scheinfiitterung, indem er eine Osophagus- 
und eine Magenfistel anlegte, wobei verschluckte Nahrung durch erstere, 
abgesonderter Magensaft durch letztere austrat, so daB eine Vermischung 
beider vermieden wurde. Den Nachweis der chemischen Beeintlussung 
der Magensaftsekretion lieferte er durch Anlegen des sog. kleinen Magens, 
der mit dem tbrigen Magen nur durch BlutgeféaBe und Nerven ver- 
bunden blieb. 

Im Gegensatz zu dem geschilderten Verhalten bei einhohligen 
Magen liegen die Verhaltnisse verwickelter bei zweihohligen Magen, z. B. 
bei dem des Hamsters (Fig. 1), in dessen erstem Teil, dem Vormagen, 


Fig. 1. Schema der wichtigsten Magentypen. A Typ des einhéhligen Magens 
(Mensch). B Typ des zweihohligen Magens (Hamster). C Typ des Wiederkéuermagens. 
I Schlund, JZ Pansen, III Netzmagen, JV Rinne, V Blattermagen, VIZ Labmagen. 
a Magenabschnitte mit geschichtetem Epithel, 6 Gebiet der Kardiaabschnitte, c Gebiet 
der Fundusdriisen, d@ Gebiet der Pylorusdriisen (etwas modifiziert nach Hesse). 


die Diastasewirkung des Speichels weiter geht, wahrend die angefiihrten 
Vorgange auf den durch eine tiefe Rinne vom Vormagen getrennten 
Driisenmagen beschrankt sind. GroBe Vormaégen, in denen fermenta- 
tive und bakterielle Prozesse sich abspielen, haben auch Barten- und 
Zahnwale. Dem ist die fermentative und bakterielle Verdauung im 
Wiederkéuermagen anzuschlieBen, bei der es zur Absonderung von 
Fermenten von Mikroorganismen kommt, die Zellulose auilésen. Da 
diese AuBenverdauer sind, d. h. den Fermentsait in den Magen entleeren, 
kann das Wirtstier die Spaltprodukte verwenden. JDie Prozesse der 
eigenen Magensaftabsonderung spielen sich hier nur im hintersten Ab- 
schnitt, dem Labmagen, ab. 


Der Verdauungssaft des Diinndarms. 


Der Verdauungssait des Diinndarms bildet physiologisch eine 
Einheit, obwohl seine Bestandteile drei verschiedenen Stellen, dem Pan- 
kreas, der Leber und der Darmwand selbst, entstammen. In ihm wird 
die Verdauung zu Ende gefiihrt. 

a) Die Sekrete der Diinndarmschlecmhaut. Sie stammen aus den an 
den Pylorus angrenzenden standig sezernierenden BrunNERschen Driisen 
des Duodenums und vor allem aus den im ganzen Diinndarm vorhandenen 
LIEBERKUHNSchen Driisen, die Ruhestadien besitzen und deren Sekretion 
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durch lokale Reize beeinfluBbar ist. Bei niederen Wirbeltieren fehlen 
Darmdriisen meist vollig; trotzdem ist das Vorkommen von typischen 
Darmfermenten wie von Enterokinase und Erepsin bei Fischen nach- 
gewiesen. Bei Gadiden sind LizBerKtUunsche Driisen jedoch im Mittel- 
darm vorhanden, und bei niederen Séugern mit driisenlosem Magen 
(Echidna) sollen die BRuNNERschen Driisen die Magendriisen ersetzen. 
Die Menge des von den LizeBeERKUuNschen Driisen abgeschiedenen Saites 


wird beim Menschen auf etwa 200 cm? pro Tag geschatzt. 


Der Saft der LirBERKUuHNschen Driisen enthalt: Erepsin, das niedere 
Hiweigkomplexe spaltet, Enterokinase, die mit Trypsinogen sich bindet 
und dieses dadurch aktiviert, und Laktase nach Milchkost. Nicht im 
Saft, wohl in den Diinndarmzellen ist Invertase (Saccharase) und Maltase 
nachgewiesen. Ferner sind in ihm enthalten 0,4—0,5°%% NaCl und 


— 0,2—0,5°9% NaHCO;, von denen vor allem letzteres die Alkalitaét be- 
dingt. Der Saft der BrunNneErschen Driisen enthialt Pepsin, Amylase, 


Inpase, Invertase, Enterokinase, kein Trypsin und kein Erepsin. 

b) Das Sekret des Pankreas besitzt schwach alkalische Reaktion 
(pu = 8,0), enthalt NaCl, NaHCO, und Alkaliphosphate in einer Kon- 
zentration von 1%, 0,6% Eiwei8, Albumine und Globuline, sowie 
foleende Fermente: 

Als wichtigstes T’rypsinogen oder die Tryptase, die in Bindung an 
Enterokinase den Hauptteil der Eiwei8verdauung bedingt, Lopase, die 


bei neutraler, schwach saurer und alkalischer Reaktion Fette spaltet, 


| 


Amylase, die mit der Speichelamylase identisch ist, Maltase und 
Nukleinazidasen. 

Die Pankreasdriise sezerniert in der Regel auf Reiz hin. Sie 
wird auf humoralem Wege durch den Sekretinmechanismus angeregt: 
Wenn mit der Nahrung aus dem Magen HCl ins Duodenum kommt, 
wird die HCl resorbiert und setzt in der Schleimhaut Sekretin in Freiheit. 


das auf dem Blutwege zum Pankreas gelangt und die Saftabsonderung 


i 


anregt. Durch den alkalischen Duodenalsaft (Galle und Pankreas) er- 


folgt Neutralisation und damit Sistierung der Sekretinfreigabe (Selbst- 
regulation). Der durch den Sekretinmechanismus gebildete Saft ist 


— 


wasserreich und verhaltnismaBig fermentarm. 

Kine Reihe von Nahrungsmitteln, wie Zucker, Peptone und Amino- 
sduren, bedingen nach ihrem Eintritt ins Duodenum Steigerung des 
Fermentgehaltes des Saftes, ohne auf die Erhéhung der Saftmenge Ein- 
flu8 zu haben. Fette und Milch bewirken das gleiche in noch héherem 
Ma8e, gleichzeitig aber auch Erhéhung der Saftmenge. Diese Wirkung 
der N&hrstoffe, die man als trophische Wirkung bezeichnet, erfolgt wahr- 
scheinlich auf nervésem Wege iiber Vagus- und Sympathikusfasern. Der 
Mensch sondert pro Tag etwa 600—800 com Pankreassaft ab. 

c) Die Galle wird in der Leber erzeugt. Sie besteht aus den Gallen- 
farbstoffen Bilirubin und Biliverdin, dem Cholesterin und den Gallen- 
séuren, die bei der Fettresorption eine Rolle spielen (vgl. p. 25). Sie 
ist stark alkalisch, enthalt Schleimsubstanzen, die von der Gallenblase 
abgeschieden werden, ist auBer dem Gehalt an Muzin eiweiBfrei und ent- 
halt an Fermenten nur etwas Amylase. Die physiologische Bedeutung 
der Galle beruht auf der Neutralisation des Magensaftes und der da- 
durch bedingten Hinleitung der Trypsinverdauung, in der Emulgierung 
der Fette durch die gallensauren Salze und in der Erleichterung der 
Resorption der Fette. AuBerdem steigert sie die Peristaltik des Dick- 
und Enddarms. . 
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Die Gallenabsonderung in der Leber erfolgt kontinuierlich, die 
Abgabe durch die Gallenblase, in der die Galle gespeichert wird, dis- 
kontinuierlich und sie tritt ein, wenn saurer Chymus ins Duodenum 
gelangt. Sowohl die Gallenerzeugung in der Leber, wie die Entleerung 
der Gallenblase werden durch Nahrungsaufnahme, vor allem durch 
Fleischnahrung, angeregt. Die Latenzzeit betragt bei Milchnahrung 20’, 
bei Fleisch 36’ und bei Brot 47’, wahrend das Maximum der Ab- 
sonderung nach 3—6 Stunden erreicht ist. Im Dinndarm erfolgt eine 
teilweise Riickresorption der Galle, wodurch erneute Absonderung be- 
dingt wird: gallentrecbende Workung der Galle. Dieser sog. enterohepa- 
tische Kreislauf betragt beim Menschen pro Tag 700—1100 cm? Galle. 


Das Sekret des Dickdarms. 

AuBer der Absonderung von Schleimen kommt dem Dickdarm 
keine Bedeutung fiir die Bildung von Verdauungssaéften zu. Wohl 
finden in ihm, vor allem bei Pilanzentressern, Garungs- und Faulnis- 
prozesse statt (vgl. p. 82). 


b) Die Bildung der Verdauungssafte bei Evertebraten. 


Allen Klassen der Wirbellosen fehlt durchweg eine typische Vor- 
verdauung. Vorverdauung findet hier nur insofern statt, als die Nahrung 
manchmal in besonderen Raiumen (Kropf, Magen) langer verweilt. Es 
sind aber keine besonderen Fermente in ihnen vorhanden, und zudem hort 
die Verdauung in vielen Fallen bald aut, da die Spaltprodukte nicht resor- 
biert werden, weil die Magenwandung chitinés oder sonst undurchlassig 
ist. Es ist bei den Wirbellosen somit nur ein einziger Verdauungssait 
vorhanden, der in einer Erweiterung des Darms, oft Magen genannt, 
sich ansammelt. Er enthalt haufig das Sekret der p. 74 geschilderten 
Speicheldriisen, vor allem aber das der Mitteldarmdriise, oder wo eine 
solche nicht vorhanden ist, das des Darmepithels. 

Die Muitteldarmdriise der Mollusken, Krebse und Spinnen wurde 
friiher oft mit der Leber der Vertebraten homologisiert. Sie unterscheidet 
sich von ihr aber durch die Produktion von Verdauungsiermenten und 
durch die Fahigkeit der Resorption, Fahigkeiten, die der Leber der 
Vertebraten nicht zukommen, die ja nur noch durch einen Ausscheidungs- 
weg, den Gallengang, mit dem Darm in direkter Verbindung steht. Die 
Mitteldarmdriise besitzt aber, wie die Leber der Vertebraten, die Fahig- 
keit der Harnstoff- und Harnsaurebildung, ist also mehr als eine einfache 
Anhangsdriise des Darmes. Inwieweit sie an der Regulation des inneren 
Stoffwechsels beteiligt ist, ist noch nicht klargestellt; wir diirfen aber 
vermuten, daB dies bei den primitiveren Tiertypen noch nicht so wichtig 
ist. Bei Insekten und Wiirmern, bei denen noch keine Mitteldarmdriise 
ausgebildet ist, werden ihre Funktionen, was Fermentsekretion und 
Resorption anbelangt, vom Darm und seinen Anhangen ausgeiibt und 
wahrscheinlich auch die Exkretbildung. Dann ware eine durchgehende 
Entwicklung festzustellen: Der Darm besitzt urspriinglich die Fahigkeit 
zur Kermentbildung, Resorption und Exkretbildung. 

Diese drei Funktionen gingen auch in die Mitteldarmdriise, die 
als Ausstiilpung des Darms entsteht, iiber. In der Leber fallt dann 
FKermentsekretion und Resorption fort, da sie aus dem Darmbereich ver- 
lagert wurde, die Exkretbildung bleibt erhalten, die Regulation des inneren 
Stoffwechsels entsteht neu oder verfeinert sich entsprechend der héheren 
Differenzierung des Vertebratenorganismus. Da die Mitteldarmdriise der 
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Cephalopoden vielfach als funktionell gleichwertig mit der Leber auf- 
gefaBt wird, so finden wir in diesem Falle diese Entwicklung auch inner- 
halb der Evertebraten verwirklicht. Die scharfe Trennung zwischen 
Leber und Mitteldarmdriise, die zeitweise gefordert wurde, mu8 daher 
eine Einschrankung erfahren. 

Der Mitteldarmsaft ist in der Regel schwach sauer (py = 5,4—6,)), 


 seltener mehr alkalisch (bis py = 9,0 bei der Larve von Bombyx mori). 


In der Regel ist auch der Kropfsaft, wo ein solcher vorhanden, etwas 
saurer als der eigentliche Mitteldarmsaft, vor allem bei Insekten. Stets 
enthalt der Sait Kiwei8, ein Globulin, das dadurch vor Autolyse geschiitzt 
ist, daB das Optimum dafir bei py = 3,5 und 9,0 liegt, wahrend die py 
des Saites ja etwa 5,5 betragt. 

An Fermenten kommen alle tiberhaupt vorhandenen vor, Proteasen 
(Trypsin), Amylase, Maltase, Invertase und Lipase. Die fettspaltenden 
Fermente der Evertebraten sind z. T. Esterasen, die nur einfache Ester, 
nicht Neutraliette angreifen. Sie treten bei den meisten Evertebraten 
auf, nur fiir die niedersten Typen (Hydra) ist ihr Vorkommen zweifelhaft. 

Durch neuere Untersuchungen ist es sehr wahrscheinlich geworden, 


da die proteolytischen Fermente der Evertebraten ein Gemisch ver- 


schiedener Teilfermente sind. So sind im Darmsaft von Maja squinado 
nachgewiesen: eine Proteinase, aktivierbar durch Enterokinase, die wohl 
mit dem Trypsin der Vertebraten identisch ist, eine Karboxypolypeptidase, 


eine Aminopolypeptidase und eine Dipeptidase. Bei manchen Schnecken 
(mit intrazellularer EiweiBverdauung) fehlen die Proteasen. Bei Cephalo- 
_poden, Schnecken, Crustaceen und wohl auch bei den Spinnen werden 
diese Fermente fast ausschlieBlich von der Mitteldarmdriise abgeschieden. 


| 


Bei den Muscheln liefert letztere keine freien Fermente (wie ja auch die 


_ Schneckenleber beziiglich der Proteasen), sondern phagozytiert. Dagegen 


_werden hier von den Zellen des Kristallstieles, soviel bis jetzt bekannt, 


Amylasen in schleimiger Form als Kristallstiel abgeschieden. Ein der- 
artiger Kristallstiel findet sich auch bei den Su8wasserlungenschnecken. 
Muskel- und Kaumagen, die sich vielfach am Darmkanal finden, 


dienen der Fortbewegung oder Zerkleinerung der Nahrung. 


Bei ptlanzenfressenden Schnecken sowie manchen Insekten werden 


| Zellulasen gebildet, die Zellulose zu lésen imstande sind. Weiter ver- 
_ breitet in diesen Gruppen ist die Hemizellulosen lésende Lichenase. 
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5. Die Wirkung der Fermente in den Verdauungssaften. 
1. Die Karbohydrasen. 


Bei den Vertebraten verlauft der KH-Abbau in typischer Form in 
folgender Weise: Im Vorderdarm wird Starke und Glykogen durch die 


Amylase bis zur Maltose gespalten. Im Magen erfolgt durch die HCl eine 


Unterbrechung dieses Vorganges. Infolge der Schichtung (vgl. p. 86) 
der Nahrung, durch die bewirkt wird, daB der saure Magensaft nur die 
aéuBeren Rander des Mageninhaltes zunachst durchdringt, geht in dem 
alkalischen Innern die KH-Spaltung zunachst noch lange weiter, ja, 
geringe Mengen HCl bedingen die Bildung von Alkalichloriden, die die 
Wirksamkeit der Amylase stark erhohen. Im herbivoren Wiederkauer- 
magen wird die KH-Spaltung tiberhaupt nicht unterbrochen. Beim Ein- 
tritt in den Diinndarm geht mit dem Wiederauftreten alkalischer Reak- 
tion und bei Gegenwart neuer Karbohydrasen die Spaltung weiter. 
Durch die Amylase des Pankreas werden die iibrig gebliebenen KH zu 
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Maltose gespalten, durch die hier zuerst auftretende Maltase diese weiter 
in Glukose. Bei Milchnahrung tritt Laktase auf, die Milchzucker in 
Galaktose und Glukose spaltet. Damit ist die Stufe der Resorption erreicht. 

Wahrend so bei Vertebraten die Spaltung kettenférmig vonstatten 
eeht und stets bis zur Glukose fihrt, finden sich bei Evertebraten alle 
Fermente gemischt vor, bald herrscht Amylase vor (Schnecke), bald 
Maltase (Krebs) oder Saccharase (Biene), bald geht der Abbau vorwiegend 
bis zur Maltose (Schnecke) oder bis zur Glukose. 

Die erwaihnten Karbohydrasen vermégen Zellulose, die in jeder 
pflanzlichen Nahrung reichlich vorhanden ist, nicht aufzuloésen; sie ist 
daher nur fiir solche Tiere verwendbar, denen Zellulasen zur Vertiigung 
stehen. Diese und die Lichenasen fiir Hemizellulosen bauen zur Glukose 
ab und machen jene dadurch fiir den Organismus verwendbar. Auch 
pflanzenfressende Vertebraten, vor allem die Wiederkauer, vermégen 
vermittels der Zellulase der Mikroflora im Pansen Zellulose in dextrin- 
artige Koérper, die durch eigene Amylasen dann in Glukose und Zello- 
biose zerlegt werden, zu spalten. Die Zellobiose wird dann durch 
Zellobiase der Bakterien in Glukose gespalten. So wird auch hier das 
Resorptionsprodukt erreicht. Auch im Dick- und Blinddarm gehen bak- 
terielle, Zellulose losende Prozesse vor sich. Ferner tritt eine Zerlegung 
der Glukose auf dem Wege der Garung in Essig-, Butter- und Milchsaiure 
auf, wobei als gasférmige Nebenprodukte CO,, H, und CH, entstehen. 

Beim Menschen spielen die Zellulose lésenden Prozesse keine groBe 
Rolle, da seine Zelluloseverdauung sehr gering ist. Ein Ausmahlen des 
Getreides iiber 82°, hinaus ist ernahrungsphysiologisch zwecklos, da 
Kleie fiir ihn unverdaulich ist. Bei Pflanzenfressern jedoch ist die 
Zelluloseverdauung durch die langere Verweildauer der Nahrung im 
viel langeren Darm auBerst wichtig. Es kénnen bei ihnen mehr als 50% 
der Energie der zugefiihrten Zellwandstoife ausgenutzt werden. 


2. Die Lipasen. 

Lipasen spalten Fette in Glyzerin und Fettsiuren. Die Magenlipase 
der Sauger ist sehr siureempfindlich und wirkt praktisch nur auf die 
leicht léslichen Milchfette. Der Hauptteil der Fettspaltung erfolgt im 
Diinndarm durch die Pankreaslipase, die in ihrer Wirksamkeit durch die 
gallensauren Salze unterstiitzt wird. Letztere bedingen eine starke 
Kmulgierung durch Herabsetzung der Oberflachenspannung des Fettes 
gegen Wasser und damit leichtere Angreifbarkeit durch die Lipase sowie 
Erhéhung der Aktivitat der Lipasen selbst. _ 

Bei den Evertebraten ist der SpaltungsprozeB derselbe, jedoch 
scheinen hier Esterasen, die einfache Ester, nicht Neutralfette spalten, 
weiter verbreitet zu sein. 

3. Die Proteasen. 

Die proteolytische Verdauung beginnt bei den Vertebraten mit der 
Pepsinwirkung im Magen. Das durch HCl wirksam werdende Pepsin 
spaltet native EiweiBe iiber Azidalbumine und Albumosen bis zu den 
Peptonen, wobei gleichzeitig einzelne freie Aminosaéuren abgespalten 
werden, vor allem Glykokoll. Das durch Saurewirkung gequollene Eiwei8 
adsorbiert im Innern Pepsin, so da die Pepsinspaltung auch spater 
noch weiter geht, wenn das Eiwei8 im alkalischen Milieu des Diinn- 
darms von auSen her schon der Trypsinwirkung unterliegt. Die ver- 
schiedenen KiweifSe werden verschieden intensiv angegriffen. Muzin und 
Keratin werden von Pepsin nicht abgebaut, dagegen Elastin, Kollagen 
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und Serumeiwei8 schneller als von Trypsin. Die Nukleoproteide werden 
in eine KiweiBkomponente und Nuklein gespalten. : 
Das Labferment hat die Fahigkeit, das in der Milch vorhandene 


| Caseinogen, ein Phosphorglobulin, hydrolytisch in Caseine zu spalten. 


Die Caseine bilden mit Ca komplexe Kalkverbindungen, die als Gerinnsel 
der Milch — Kase — vor allem leicht bei einer Temperatur von 40—50° 
austlocken. Unverandertes Caseinogen verhindert als Schutzkolloid die 


| Salzbildung; erst nach seiner volligen Spaltung, d. h. also Beseitigung, 
—tritt plitzlich die Gerinnung auf. Wahrscheinlich durch weiteren hydro- 
_lytischen Abbau entsteht aus Casein die lésliche Molkenalbumose, die 


als nicht mehr gerinnungsfaihiges Pepton im Filtrat der Kasefallung vor- 
handen ist. Ein von der Milchgerinnung vollig verschiedener Proze8 
ist das Sauerwerden der Milch, das auf einer Fallung des Caseinogens 
selbst durch bakteriell entstandene Milchsaure beruht. 

Die proteolytische Magenverdauung ist entbehrlich, doch unter- 
stiitzt sie in weitem MaBe die Hauptverdauung im Diinndarm, nicht nur 


fermentativ, sondern auch durch die quellende Wirkung der HCl. Die 
_ HaupteiweiBhydrolyse tritt im alkalischen Diinndarmsaft ein. 


Die Pankreastryptase spaltet an sich, wenn auch sehr schwer, nur 
Peptone, sobald aber ihre Bindung an die Kinase erfolgt, greift sie auch 
genuine KiweiBe an. Diese Trypsinwirkung ist erheblich intensiver und 
umfassender als die Pepsinwirkung, jedoch sind lebendes EKiwei8 und ge- 
nuines Serumeiweif auBerst resistent gegen Trypsin. Die Spaltung 
geht tiber héhere Peptone bis zu den abiureten Kérpern, wobei be- 
stimmte Aminosauren, wie Thyrosin, Tryptophan und Cystin, sehr bald 


und leicht abgespalten werden, andere, wie Prolin und Phenylalanin, in 
den abiureten Peptiden zuriickbleiben und Glutaminséure nur 4uBerst 
—schwer gelést wird. Dipeptide vermag die Tryptase nicht anzugreifen. 


Genuinem Serumalbumin kommt eine antitryptische Wirkung zu, 


da es Ferment bindet, ohne gespalten zu werden (Paralysator oder Anti- 
ferment, vgl. p. 44). Ob durch solche Antifermente, Antipepsin und 
_Antitrypsin, die Darmwand vor Selbstverdauung geschiitzt wird, ist 
eine noch nicht geléste Frage. 


Das Hrepsin ist unwirksam gegen genuine Eiweibe. Es baut vor 


allem die abiureten Endkomplexe der tryptischen Verdauung weiter 
ab, besonders leicht spaltet es Prolin und Phenylalanin ab. 


Durch die geschilderte Kette proteolytischer Fermente erfolgt ein 


~restloser Abbau der Eiweibe bis zu den Aminosiuren. 


Die proteolytischen Vorgange 1m Darmsaft der Kvertebraten (Maja 
squinado) sind in neuester Zeit dem Verstaéndnis viel naher gebracht 
worden. Die eiweiBlésenden Fermente der Evertebraten nehmen in 
ihrem Gesamtverhalten eine Mittelstellung zwischen den Verdauungs- 


—fermenten der Wirbeltiere und den Zellproteasen ein. Es ist noch nicht 
—entschieden, ob hier eine Anzahl verschiedener Fermente vorliegt oder 
nur eines vorhanden ist, das bei verschiedener py verschiedene EiweiBe 


abbaut. Die Proteinase scheint mit dem Trypsin der Vertebraten iden- 
tisch zu sein; aktiviert durch die Enterokinase, spaltet sie genuine 
HiweiBe und Peptone. Die tibrigen tryptischen Teilfermente greifen nie- 


dere KiweiBkérper an. Bei Helix kommen verschiedene Teilfermente fiir 
—héhere und tiefere EKiweiSspaltprodukte vor; auch in ihrem Darmsaft 
gehen proteolytische Prozesse von statten. Es scheint ein Ubergang zwi- 


schen extra- und intrazellularer Verdauung vorzuliegen, in dem Sinn, 
daB die extrazellular beginnende Verdauung intrazellular beendet wird. 
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Charakteristisch fiir die Astacustryptase ist die Erscheinung, dab fiir 
jeden Stoff, auf den sie einwirkt, ein besonderes py-Optimum vorhanden 
ist, daB also die Konstanz des Optimums, die fiir Vertebratenproteasen 
charakteristisch ist, fehlt. Die normale Verdauung im Astacussait ver- 
lauft bei einer py von 5,5—6,). 


4. Die bakterielle Eiweif$zersetzung. 

AuBer den geschilderten Prozessen setzt, vor allem im Dickdarm 
der Vertebraten, eine bakterielle HiweifSfaulnis ein. Durch sie werden 
aus nicht verdaulichen Resten oder nicht resorbierten Stoffen zunachst 
Aminosiuren und weitere Abbauprodukte wie Fettsduren, Phenole, 
Kresole und Amine gebildet, die teilweise nach ihrer Resorption noch 
energetisch ausgeniitzt und teilweise, wie die Amine, die anregend auf 
das sympathische Nervensystem einwirken, zu anderen Zwecken ver- 
wandt werden. Hierbei arbeiten aerobe und anaerobe Bakterien Hand 
in Hand; aerobe, wie Bact. coli in Magen und Diinndarm, schaffen 
die Vorbedingungen fiir die Wirkung der vorwiegend im Dickdarm leben- 
den anaeroben, z. B. Bacillus putrificus. Nur durch letzteren erfolgt eine 
Spaltung der Aminoséuren. Diese Bakterien vermégen aus Asparagin, 
einem in Pflanzen reichlich vorkommenden Amid, das der tierische 
Organismus nicht auszunutzen vermag, eigenes KorpereiweiB auizubauen, 
das nun seinerseits bei ihrem Absterben dem tierischen Organismus, vor 
allem den Herbivoren, zugute kommt. Ein Uberhandnehmen der Faulnis- 
prozesse wird durch die Séurewirkung des Magens und durch die im 
Dickdarm (Blinddarm) selbst gleichzeitig verlaufende Zellulosegarung 
verhindert, die ja mit einer SAuerung verbunden ist (Milchsaure). Neu- 
eeborene sind steril. Die Bakterien dringen durch den Mund ein. Die 
Darmflora durchdringt die Darmwand nicht, auch nicht durch Wunden, 
nach dem Tode jedoch sofort. 

Dem symbiontischen Bakterienstoff{wechsel kommt sicher eine 
crdBere Bedeutung zu, als wir heute noch annehmen. Namentlich bei 
den Wiederkaéuern leben von den Bakterien ungeheure Mengen von 
Protozoen, deren Hiwei8 der Organismus sich nutzbar macht. Es findet 
durch diese Organismen eine Nahrungsveredlung vm Verdauungskanal 
selbst statt. Die Bakterien kénnen sogar ihr Eiwei8 synthetisch aus 
Ammonazetat oder Harnstoff bilden, dessen entsprechender Zusatz zum 
Futter 30—40°% Eiwei8 spart. 


6. Die Aufnahme der Spaltprodukte in den Organismus. 


Nach Beendigung der fermentativen hydrolytischen Spaltung erfolet 
die Autnahme der Spaltprodukte in den inneren Kreislauf. Diese Auf- 
nahme, durchweg als Resorption bezeichnet, ist eine Oberflaichen- 
erscheinung, die allerdings im Darmkanal értlichen Anderungen unter- 
worten ist. Bei den Vertebraten ist der Ort der Resorption vorwiegend 
der Diinndarm, in viel geringerem Mae der Dickdarm (vorwiegend 
Wasser) und die Magenabschnitte (kein Wasser und keine Salze, aber 
wenig Zucker, Peptone und Alkohol). 

Bei den Evertebraten herrschen noch viel verwickeltere Verhalt- 
nisse; bei Krebsen z. B. resorbiert nur die Mitteldarmdriise, bei Holo- 
thurien der ganze Darm iiberhaupt nicht — hier erfolgt die Resorption 
nur durch den Darm durchwandernde Amébozyten — bei Mollusken 
beteiligt sich Vorder- und Mitteldarm sowie die Mitteldarmdriise, bei 
Insekten vor allem der Mitteldarm mit seinen Anhingen an der Aufnahme. 
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_ Es macht sich dabei das Prinzip der OberflachenvergréBerung bemerk- 
bar, sel es durch Céca, wie bei Evertebraten, sei es durch Zotten, wie bei 
Vertebraten. 

Resorptionsfahigkeit ist gebunden an Loslichkeit, d. h. nur dann 
vermégen Stoffe resorbiert zu werden, wenn sie in geléstem Zustande 
im Darmsaft vorhanden sind. Glukose, Aminosiuren und viele Salze 
sind ohne weiteres wasserléslich, andere, namentlich Spaltprodukte 
der Fette, in viel geringerem Mae. Eine Erhéhung der Léslichkeit 
erfolgt durch die hydrotropen Substanzen, wie gallensaure Salze, Salze 
aromatischer Saéuren und anderer Stoffe (vgl. p. 25). Die Hydrotropie 
| spielt vor allem bei der Fettresorption, vielleicht aber auch bei der 

Resorption hemi- und hochkolloidaler EiweiBe eine Rolle, ja, wir wissen, 
daB sogar bestimmtes genuines Eiwei8 resorbiert werden kann (Eierklar). 
Dies wirlt die Frage nach der Beziehung der Resorption zur Phagozytose 
aui, die wir als Aufnahme ungeléster Stoffe charakterisiert haben. 

Kennzeichnend fiir typische Resorption wurde bisher die ent- 
scheidende Beteiligung vitaler Prozesse angesehen. Die neuere Entwick- 
lung lauft aber auf eine Einengung dieser Anschauung hinaus, da es 
gelingt, den physikalisch-chemischen Vorgingen bei der Resorption 
immer gréBere Bedeutung zuzuweisen. 

Bei der Stoffaufnahme wirkt eine Anzahl von Faktoren mit, von 
denen die einen in der Tierreihe hier, die anderen dort wichtiger sind, 
bzw. mehr in den Vordergrund treten. Dies diirfte der Grund sein, 
warum die Stoffaufnahme bei den verschiedenen Typen der Everte- 
braten anscheinend so grundverschieden ist. Die Vorgiange, die bei der 
Stofiaufnahme mitspielen, sind folgende: 

1. Fultrationsprozesse, die durch den héheren Druck im Darmraum 
gegentiber dem Lymphraum bedingt sind. Hierbei tritt ein 
kurz geschlossener Kreislauf des Wassers ein. Zottenbewegungen 
erhéhen den Druck und beschleunigen die Resorption. 

2. Deffusionsvorgdnge spielen zweifellos eine Rolle fiir Wasser- 
abgabe und Abgabe geléster Stoffe bei vorhandenem Diftu- 
sionsgefalle. 

3. Permeabilitatsinderungen durch Quellung und Adsorption. Echte 
Resorption ist an die lebende Zelle gebunden und fernerhin 
charakterisiert durch ihre Polarisation, d. h. die Wanderung 
der Stoffe in nur einer Richtung auch gegen das Konzentrations- 
gefalle, wobei ein starker O,-Verbrauch statthat, sowie auch 
durch das sog. Auswahlvermégen, d. h. die Erscheinung, da die 
einen Stoffe resorbiert, andere, die physiko-chemisch ebensogut 
resorbiert werden kénnten, verschmaht werden (z. B. wird Fe 
allein von den Schwermetalien aufgenommen). 

In manche dieser Vorginge gewinnen wir allmahlich Einsicht. Die 
Erscheinung der Polarisation kann im Modellversuch an Gelatine repro- 
duziert werden, wenn diese an beiden Seiten ungleich elektrisch aufgeladen 
wird. Das elektrokinetische Potential scheint die Energiequelle fiir den 
Flissigkeitstransport zwischen identischen Lésungen zu sein, die durch 
die Gelatine getrennt sind. Auch das spezifische Auswahlvermogen ver- 

*sucht man physiko-chemisch zu erkliren durch den Nachweis der spezi- 
fischen Fahigkeit zur Synthese (fir KH und Fette) in der Darmwand, 
wodurch ein Diffusionsgefialle fiir die Spaltprodukte erzeugt wird. Es 
ist klar, daB diese Erscheinungen, aufs engste an die Lebensfahigkeit der 
Darmwand gebunden sein miissen. 
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a) Die resorbierbaren Stoffe. 


Wasser wird sehr leicht resor- 


biert auch gegen das Konzentrationsgefalle, von Neutralsalzen wird Cl’ 


leicht, SO,’ schwer, 


von den KH ausschlieBlich Glukose (Galaktose 


schwer) aufgenommen. Auch Alkohol, Glyzerin und Milchséure werden 
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Fig. 2. Schema des Stoffkreislaufes im Orga- 
nismus (Sauger). Rot: Arterien, blau: Venen, 
violett: Pfortader, Lymphbahne =, Gallen- 
gauge Hb Harnginge \\\. 4d. Aorta descendens, 
A.hep. Arteria hepatica, A.c.m. Arteria coel. mes., 
Ayr, Arteria renalis, D.h. Ductus hepaticus, D.c. Due- 
tus cysticus, D.ch. ‘Ductus choledochus, D.th. Ductus 
thoracicus, Eiw. Hiweibe,G. Gallenblase, G7. Glomeru- 
lus, G.k. Gallenkapillaren, H. Harnleiter, HB/. Harn- 
biase, He. Henzesche Schleife, Nb. Nierenbecken, 
S. Sammelgang, T.c. Tubulus contortus, U. Ureter, 
V.ca. Vena cava, V.c. Vena centralis, V.z. Vena inter- 
lobularis, V.d. Vas deferens, V.a. Vas afferens, V.v. Vena 
renalis, V.h. Vena hepatica, V.p. Vena portal, KH. 
Kohlehydrate. 


schen Druckgefalles durchtreten. 
sorption nicht befahigt; in 


leicht resorbiert. Kiweibe 
werden zur Hauptsache 
als Aminosduren, aber 
auch auf verschiedenen 
Abbaustufen  resorbiert 
(Peptone, Albumosen und 
sogar manche genuinen 
EiweiBe [vgl. p. 83)]). 
Bei den Fetten kommt 
Resorption der Bestand- 
teile wie der ungespalte- 
nen Fette vor. Dabei 
spielt in beiden Fallen die 
Hydrotropie vor allem 
durch die Desoxychol- 
saure eine groBe Rolle, 
die mit ihnen klar dittu- 
sible Verbindungen von 
Choleinsiuren eingeht. 
Geringe Mengen Gallen- 
sduren vermogen in kur- 
zer Zeit grobe Mengen 
Fett zu_ transportieren 
(vel. p. 25), da es in der 
Darmwand bereits wieder 
zur Fettsynthese kommt. 
Auch bei der Choleste- 
rinresorption diirfte der 
gleiche Mechanismus ein- 
treten. Ptlanzliche Ste- 
rine sind nicht resor- 
bierbar. 

Die Besonderheiten ber 
der Stoffaufnahme der 
Evertebraten zu erklaren, 
ist man noch nicht in 
der Lage. Die wesent- 
lichsten Tatsachen seien 
kurz angetiihrt. Bei Kreb- 
sen resorbieren nur Mit- 
teldarmdriise und _ ein 
kleiner Mitteldarmrest. 
Der Darm 1a8t keine 
Glukose, nur Wasser in 
Richtung des 


entleerung ein, wie sie fiir den Vertebratendiinndarm charakteristisch 
ist. Aus blutisotonischer Zuckerlosung wird dagegen Zucker aufgenommen. 


osmoti- * 
Der Helixdarm ist zu echter Re- 
isotonischer Losung tritt keine Wasser- 
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Der Darm von Helix ist also nicht semipermeabel, sondern besitzt die 
Permeabilitét des Pergamentpapiers oder des toten Wirbeltierdarmes 
(JORDAN). Dies ist als Hilfsfunktion fiir die eigentliche Resorption in der 
Mitteldarmdrise zu deuten. Der ganze Holothuriendarm ist véllig un- 
durchlassig fir geloste Stoffe. Die gesamte Stoffwanderung erfolgt hier 
durch Amébozyten. 

b) Das Schicksal der Nahrstoffe nach der Resorption. 
Nach der Resorption werden die Nahrstoffe im inneren Bau- und Energie- 
stoffwechsel verwandt. Dazu werden sie durch den Saftestrom an die 
Umwandlungs- und Verbrauchsstellen transportiert. Da Genaueres 
hiertiber nur bei den héheren Vertebraten bekannt ist, sei die Darstellung 
auf sie beschrankt. 

KH und Hiwei8 werden mit dem Blut der Vena portae zur Leber 
gebracht (Fig. 2). Hier findet fiir Zucker die Synthese zu Glykogen und 
dessen Ablagerung statt. Die Aminosaiuren werden wohl von allen Zellen 
des Organismus synthetisch verwandt. Die Fette, die zum gréBten Teil 
direkt nach der Resorption noch in der Darmwand zu Fetten synthetisiert 
werden, gehen auf dem Lymphwege durch den Ductus thoracicus in die 
eroBe Kérpervene tiber (Fig. 2). Sie werden im Fettgewebe gespeichert — 
bei groBer Zufuhr artuneigen —, z. T. werden sie, und hierbei spielt die 
Leber wieder eine Rolle, arteigen gemacht bzw. im Energiestoffwechsel 
verbraucht (vgl. p. 89ff.). 

Die Umwandlung der Nahrungsstoffe ineinander steht auBer Zweifel, 
aber die Wege sind sehr verschieden. Bei dieser Umwandlung findet 
meist ein weitgehender Abbau bis zu den so wichtigen C3- und C,-Koérpern 
statt, die als die eigentlichen inneren Baustoffe zu bezeichnen sind. 


7. Die Mechanismen zum Transport der Nahrung 
durch den Darmkanal. 


Eine geregelte Fortbewegung der Nahrung im Darmkanal ist fir 
den normalen Ablauf der Spaltprozesse von gréBter Bedeutung. Dieser 
Transport vollzieht sich in einer fiir die ganze Tierreihe charakteristischen 
Bewegungsart: in Form ? 


der peristaltischen Be- ~ 2x a” ee Cg 
wegung. Sie besteht aus Ly ae Po) a 
\ \ AS \ 


wellentérmigen, einan- 4 
der folgenden Kon- fig 3. Schema der peristaltischen Bewegung im 
traktionen, die in glei- Mitteldarm von Ancylus fluviatilis. 

cher Richtung tiber den 

Darm hinlaufen. Bei vielen niederen Tiertypen tritt die peristaltische 
Bewegung in einfachster Form im ganzen Darmabschnitt gleichartig 
auf, bei den héheren kann sie durch Reflexe und besondere Mechanismen 
auBerst kompliziert werden. 

Die peristaltische Bewegung beruht darauf, daB die Ringmuskulatur 
hinter einem Nahrungsbrocken sich kontrahiert und davor erschlatit. 
So lauft eine Welle nach der anderen iiber den Darm hin und bewegt den 
Inhalt fort. Langsmuskeln kénnen auSerdem noch Pendelbewegungen 
hervorrufen (Dickdarm der Wirbeltiere, Enddarm von Astacus). 

Typische peristaltische Bewegungen sind auBerordentlich klar bei der 
Schnecke Acroloxus an dem an den Muskelmagen sich anschlieBenden 
Mitteldarmabschnitt zu beobachten (Fig. 3), wo sie auf den Reiz eintre- 
tender Nahrung hin entstehen. Der Vorderdarm hat eine schwachere, 
der Enddarm keine sichtbare Peristaltik. Bei den verschiedenen Typen 
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der Evertebraten werden durch Einschaltung von Muskelmagen und ring- 
férmigen Sphinkteren, d. h. Muskelverdickungen, besondere Verhaltnisse 
veschaffen, die eine verschiedene Verweildauer der Nahrung in den ein- 
zelnen Abschnitten oder im ganzen Darmkanal bedingen. Da wir iber 
den Mechanismus dieser Vorginge fast nichts wissen, sei hier nicht 
daraui eingegangen. 

Die Verweildauer der Nahrung ist oft eine erstaunlich kurze. In 
dem erwihnten Beispiel von Acroloxus wird Detritus in 25” durch Vorder- 
und Mitteldarm hindurch beférdert und verlaBt nach 12 ’ den Enddarm. 
Die schnelle Beférderung scheint eine Anpassung an die auBerst gehalt- 
lose Detritusnahrung zu sein. Bei anderen Schnecken, wie Limnaea 
stagnalis, ist die Verweildauer betrachtlich gréSer. 

Besser hieriiber unterrichtet sind wir bei den Vertebraten. Der 
kurzen Schilderung seien die Verhaltnisse der menschlichen Nahrungs- 
beférderung zugrunde gelegt, die am genauesten bekannt sind und da- 
her die beste Ubersicht fiir den Vertebratentyp geben. Auch hier ist die 
Peristaltik die Grundbewegung, aber sie ist angeregt, unterbrochen und 
den Bediirfnissen angepaSt durch komplizierte nervése, chemisch- 
hormonale und mechanische Einrichtungen, die an den verschiedenen 
Darmabschnitten eingreifen. Als allgemeines Prinzip ergibt sich hierbei, 
daB die nervosen Regulationsmechanismen mehr die vorderen Abschnitte 
beherrschen und in den hinteren immer mehr den chemischen Platz 
machen, die als der primitivere Typ der Regulierung auch bei niederen 
Tiertypen starker in den Vordergrund treten diirften. 


a) Die Vorgange beim Nahrungstransport bis zum Magen. 


' Aus der Mundhohle gelangt die Nahrung tiber den Pharynx durch den 
Osophagus in den Cardiateil des Magens. Hierbei setzt schon ein komplizier- 
tes Reilexsystem von koordinierten Bewegungen mit Klappenvorrichtungen 
ein, besonders wichtig fiir den AbschluB des Larynx zum Schutz der 
Atemwege. Der Schluckakt ist rein reflektorisch, kann aber willkiirlich 
ausgelost werden durch Hinbringen von Speichel auf den hinteren Teil 
des Gaumens. Trockenschlucken ist nicht méglich. Der AbschluB gegen 
die anderen Hohlraume erfolgt dadurch, da der Kehlkopfdeckel den 
Larynx schlieBt und die Gaumensegel die Nasenhodhle absperren. Das 
Schluckzentrum, das die Peristaltik zentral bedingt, liegt im verlangerten 
Mark. Wir unterscheiden zwei Phasen beim Schluckakt: 

1. die bukkopharyngeale, die den Bissen in 0,75—1,0” zum Oso- 

phagus fiihrt, 
2. die dsophageale, die ihn in 4—6 ” bis zur Cardia bringt. 


b) Die Vorgange im Magenabschnitt. 


Der Magen ist gegen den Osophagus durch den Cardiasphinkter 
infolge des Saurereizes verschlossen, doch durchbricht jede peristaltische 
Welle den Verschlu8. Im leeren Magen herrschen peristaltische Be- 
wegungen, die in uns ein Hungergefiihl wachrufen, und die bei Nah- 
rungsaufnahme aufhéren. Die glatte Muskulatur des Magens ist ohne 
Spannungssteigerung sehr dehnungsfihig. (Tonuseigenschaften vel. 
p. 151if.) Bei Fiillung des Magens wird die Nahrung so geschichtet, 
da die neu hinzutretende im Innern der vorher aufgenommenen liegt, 
wodurch der zentrale Weitergang der Speichelverdauung und die un- 
gestorte periphere Kinwirkung der Pepsinsalzsiure gewahrleistet ist. Der 
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Fundusteil driickt vor allem die fliissig gewordenen Anteile in den 
Pylorus, in dem die eigentliche Pepsinverdauung erfolgt. 

Den Verschlu8 gegen das Duodenum bildet der Sphincter pylori, 
der bei leerem Magen mit jeder peristaltischen Welle etwas Magensaft 
durchspritzt ; bei gefiilltem Magen macht er dies nur in langeren Abstinden 
(alle 2—10 Wellen) oder kann iiberhaupt infolge des Pylorusreflexes 
langere Zeit geschlossen bieiben, so daB8 an ihm die Wellen sich totlaufen 
und die Nahrung durchkneten. Das Wesen dieses Reflexes besteht darin, 
daS Sinnesorgane der Schleimhaut des Diinndarms, welche die gleiche 
Reizschwelle wie die Geschmackzellen der Zunge haben, gereizt und die 
Erregung auf nervésem Wege unabhingig vom BewuBtsein zum Pylorus- 
sphinkter leiten und seinen Verschlu8 bedingen. Erreger sind: 


1. Magen-HCl (Schutz gegen zu groBe Mengen Magensaft), 

2. Fettsduren (Schutz gegen zu starke Fettzufuhr), 

3. Anisotonische Fliissigkeiten (Schutz gegen Schadigung der 
emplindlichen Diinndarmwand). 


Die automatische Peristaltik des Magens ist durch ein intragastrales 
Nervensystem mit dem AvERBAcHschen Plexus bedingt, auf das die 
extragastralen Nerven, und zwar der N. sympathicus (N. splanchnicus) 
hemmend und vor allem der N. vagus fordernd, regulierend einwirken; 
in beiden verlaufen motorische und sensible Bahnen. Ihnen zugeordnet 
liegt das Zentrum der Magenbewegungen in Hals- und Brustmark und 
diesen tibergeordnet ein solches in den Corpora quadrigemina, auf das 
auch von der GroBhirnrinde Einfliisse ausstrahlen: Wut, Angst, Unlust 
hemmen, Lust, Freude, Hunger férdern die Magenbewegungen. 


c) Der Brechakt. 


Bei alkalischer Reaktion des Mageninhaltes wird der Tonus des 
Cardiasphinkters erniedrigt. Steigt dann der Magendruck tiber 25 mm 
H,O, so tritt Erbrechen ein. Bei Karnivoren kommt dieser Vorgang 
leicht, bei Herbivoren schwer zustande. Bei ersteren ist dies eine 
Anpassung zur Abgabe verdorbener Nahrung. Dem Brechakt liegt 
eine sehr komplizierte Reflexkette zugrunde; beteiligt sind starke Kon- 
traktionen der Bauchmuskeln, gehemmte Magenperistaltik, SchlieBung 
des Kehlkopfes und Nasenganges, SchweiSausbruch, Erblassen. Das 
Brechzentrum liegt in der Med. oblongata neben dem Atemzentrum. Der 
sensible Teil des Reflexbogens wird durch den N. vagus und glosso- 
pharyngeus, der motorische durch den N. vagus und N. sympathicus 
gebildet. 


d) Bewegungen im Diinndarm. 


Der Diinndarm fiihrt automatische, peristaltische und Pendel- 
bewegungen aus. Der Sitz der Automatie der Darmbewegungen ist der 
Plezus myentericus. Der N. sympathicus (N. splanchnicus) hemmt 
und der N. vagus (im kaudalen Darm der N. pelvicus) beschleunigt die 
Peristaltik, bzw. ruft sie hervor. Die Darmzotten machen bei der 
Resorption saugende Bewegungen, deren auslésendes Zentrum im 
Merfnerschen Plexus liegt. 

Die Anregung der Darmperistaltik erfolgt durch den Cholin- 
Azetylcholin-Mechanismus. Letzteres wirkt 1000fach starker auf den 
Plexus als Cholin, so da8 durch Uberfiihrung geringer Mengen des im 
Darm stets vorhandenen Cholins in Azetylcholin die Reizschwelle er- 
reicht wird. 
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e) Der Dickdarm. 

Beim Ubertritt der Nahrung aus dem Diinn- in den Dickdarm setzt 
eine Antiperistaltik ein, bis eine Verdickung des Nahrungsbreies einge- 
treten ist. Dadurch wird das dauernde Ubertreten kleiner Chymusmengen 
verhindert. Der Abschlu8 des Enddarms erfolgt durch den glatten 
Sphincter internus und den quergestreiften Spincter externus. Die Kot- 
entleerung ist ein reiner Reflexvorgang, der aber zentral eine zeitlang 
beherrscht werden kann. Es findet dabei ein Kampf zwischen glatter 
und quergestreifter Muskulatur statt, bei dem erstere stets die Oberhand 
gewinnt. 

f) Die Funktion des Wiederkauermagens. 

Fir die Ruminantia ist das Wiederkauen notwendig und eine An- 
passung an die schwer verdauliche pflanzliche Nahrung. Die Kenntnis 
des Baues des Wiederkauermagens sei vorausgesetzt (vgl. Fig. 1, p. 76). 
Die Nahrung kann zwei Wege nehmen: 

a) Durch die Schlundrinne unter Umgehung des Pansens und der 

Haube iiber den Netzmagen in Psalter und Labmagen. Diesen 
Weg nimmt die fliissige Nahrung vor allem bei jungen Tieren 
(Wasser, Milch), bei alteren kann sie auch in den Pansen laufen. 
Die Formung der Rinne erfolgt reflektorisch durch den Schluck- 
akt (Schlundrinnenreflex), wobei Milch diesen leichter auslést 
als Wasser. 

b) Direkt in Pansen und Haube bei geschlossener Psalteréfinung. 
Diesen Weg nimmt die feste Nahrung. Im Pansen wird die 
Nahrung durchgeknetet und gemischt, vor allem erfolgt ein Hin- 
und Herschieben zwischen Haube und Pansenvorhof, ein Mecha- 
nismus, der unabhangig von der Pansenperistaltik ist. Vagus- 
aste versorgen alle Magenteile. 

Das Wiederkauen vollzieht sich nur am ruhenden Tier und 
beginnt etwa 4%—1 Stunde nach Beendigung der Nahrungs- 
aufnahme. Die Rejektion der Wiederkaumasse erfolgt in einer 
Ansaugungs- und einer Auspressungsphase. 

1. Die Ansaugungsphase. Vorher geht ein Schlucken von Speichel 
zum Schliipfrigmachen des Osophagus, dann schlieB&t sich die Glottis, 
und es beginnt die Ansaugungsphase mit einer ruckartigen inspiratorischen 
Bewegung des Zwerchfells. Es erniedrigt sich der intrathorakale Druck, 
und es enttaltet sich der Osophagus. Jetzt 6ffnet sich reflektorisch die 
Cardia, und diinnbreiiger Inhalt oder Luft —je nach dem Fiillungszustand 
— strémt in den Osophagus. Damit ist diese Phase beendet. 

2. Die Auspressungsphase. Die Cardia schlieBt sich locker, und 
eine Antiperistaltik setzt ein, das Zwerchfell erschlafft. Es findet eine 
Exspirationsbewegung der ganzen Thoraxwand bei weiter geschlossener 
Glottis statt, oft auch eine Kontraktion der Bauchmuskulatur, wodurch 
der Inhalt des Brustésophagus unter Druck gesetzt und in die Mund- 
hohle getrieben wird. Dies ist das Ende der zweiten Phase, an die sich 
das Wiederkauen anschlieBt. 

Nachher fiihrt eine Schluckwelle die wiedergekaute fliissige Nahrung 
in den Pansen zuriick. Der ProzeB des Wiederkauens kann sich mehrmals 
wiederholen, bis die Nahrung ganz diinnfliissig geworden ist. Dann list 
sie den Schlundrinnenreflex aus und gelangt statt in den Pansen in den 
Blattermagen. Hier wird das reichliche Wasser abfiltriert in den Pansen 
zurickbeférdert, und ein ziemlich kompakter Brei, das Grasmehl, ge- 
langt in den Labmagen, um jetzt auf dem normalen Wege weiterzugehen. 
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IV. Der innere Stoffwechsel. 


Die Zufuhr von Nahrstoffen in den Organismus dient zwei Zielen: 
der Unterhaltung des Baustoffwechsels und des Betriebs- oder Energie- 
stoffwechsels. Unter Baustoffwechsel verstehen wir hier die Ein- 
fiigung von chemischen Stoffen in den Zellbestand entweder als Ersatz 
fiir verbrauchte oder als Zuwachs fiir neu zu bildende Stoffe. Letzteres 
ist bei Tieren, die nicht Zeit ihres ganzen Lebens wachsen, fast aus- 
schlieBlich auf die Wachstumsperiode beschrankt. Hnergiestoffwechsel ist 
die Umwandlung der in den zugefiihrten Niahrstoffen ruhenden Energie 
in Arbeit und Warme. Diese Umwandlung erfolgt in der Regel unter 
O,-Autnahme, also durch Oxydation. 

Der Baustotfwechsel stiitzt sich vor allem auf EiweiBe und Salze, 
der Energiestotfwechsel auf KH und Fette. Fiir den Umsatz bestimmend 
ist der Verbrauch oder Bedarf des Organismus, der qualitativ und quan- 
titativ die Zutuhr der Nahrstoffe regelt. Uber den Umfang der Stoff- 
wechselvorgange orientieren wir uns durch Bilanzen, d. h. durch die ge- 
naue Messung der Zufuhr der Nahrstoffe und der Abgabe ihrer Inhalts- 
produkte. 


a) Der Bauz oder Erhaltungsstoffwechsel. 


Die Verluste an Baustofien sind einerseits bedingt durch allgemeine 
Abnutzung innerhalb der Zelle oder durch Absterben ganzer Zellen (Blut), 
anderseits durch Abscheidung chemischer Substanzen durch die Zelien 
(Epidermis mit Haaren, Nageln, Federn, Geschlechtsprodukte, Ver- 
dauungssekrete, Inkrete). Die Summe dieser notwendigen Stoffverluste 
bezeichnet man als Abniitzungsquote (RUBNER). Sie betragt fiir den aus- 
gewachsenen Menschen etwa 45—75¢ Kiwei8 pro Tag. Ein Teil dieser Stoffe 
gelangt abgebaut ins Blut und wird zu einem gewissen Teile von neuem zum 
Aufbau verwandt: endogener Ersatz (vor allem ein Teil der Salze, des 
Eisens und der Aminosauren). Die hervortretendsten Beispiele fiir endo- 
gene Umformungen sind die Bildung der Geschlechtsprodukte beim 
Lachs und die Vorgange bei der Insektenmetamorphose. Zum endo- 
genen Ersatz gehdrt auch die sog. Mauserung des Blutes, d. h. abge- 
baute Blutfarbstoffe, die als Gallensfuren in den Darm gelangt sind, 
werden z. T. wieder aufgenommen und verwandt. Der dariiber hinaus 
nétige Bedarf wird den Nahrstoften entnommen: exogener Ersatz. 

Genau bestimmbar ist der Umfang des Erhaltungsstotfwechsels 
nicht. Der Anteil fiir KH und Fette la8t sich tiberhaupt nicht festlegen, 
nur fiir EiweiBe ist dies innerhalb gewisser Grenzen méglich. Da EiweiB 
im Energiestoffwechsel ohne weiteres nicht verwandt wird und sein Ver- 
brauch durch die N,-Abgabe im Harn meBbar ist, lassen sich einige An- 
haltspunkte gewinnen. Fiittert man mit KH-reicher — damit kein Kiweib 
energetisch verbraucht wird — und N,-freier Kost, so erhalt man ein 
Minimum der N,-Ausscheidung, das dem Erhaltungsstoffwechsel entspricht. 
Addiert man dazu die sichtbare Sekretabscheidung, so erhalt man den Wert 
fiir den Erhaltungsstoffwechsel, einen Betrag, den man als physvologisches 
KiweiBminimum bezeichnet. Der Bedarf zum Ersatz dieses Verbrauches 
ist infolze der Umsatzverluste und der Tatsache, daB nicht alle Bestand- 
teile des zugefiihrten Nahreiwei8es verwandt werden kinnen, bedeutend 
eréBer. Die zugefiihrte EiweiBmenge, die den Bedarf auszufiillen ver- 
mag, ist das hygienische Eiweihminimum. Hierbei verhalten sich die ein- 
zelnen HiweiBe sehr verschieden. Tierische Proteine sind besser ausnutz- 
bar als pflanzliche: Ihr biologischer Wert ist gréBer. 


90 A. Der vegetative Stoffwechsel, seine Stoffe und Organsysteme. 


KH und Fette greifen in den Baustoffwechsel insofern ein, als 
energetisch nicht direkt verwendbare Anteile deponiert werden, KH in 
beschranktem Umfange als Glykogen, Fette physiologisch unbegrenzt 
in den Fettdepots: Thesaurierung oder Speicherung. Bei KH-Mangel 
wird Glykogen aus Eiwei8, bei KH-Uberschu8 Fett aus KH gebildet. 
Diese Vorginge sind am resp. Quot. erkennbar (s. p. 20). Verwendbare 
EiweiBreserven besitzt der Warmbliiter nur in geringem Umfange. Anders 
miissen die Verhaltnisse bei Fischen und manchen Evertebraten legen. 
Manche Fische speichern kein oder doch nur wenig Fett unter der Haut 
oder in der Leber. Dafiir vermoégen sie aber sehr leicht das Eiweib der 
Muskulatur abzubauen und energetisch auszuniitzen oder zu anderen 
Zwecken zu verwenden (Aufbau der Geschlechtsprodukte bei den Lachsen). 
EiweiBe vertreten also hier die Rolle von Fetten. Bekannt ist ja auch das 
Vorkommen von EiweiBkristallen bei Protozoen. 


b) Der Energie- oder Betriebsstoffwechsel. 


Die Energiezufuhr dient zur Unterhaltung der Lebensprozesse. 
Thre Quelle ist allein die chemische Energie der Nahrstoffe. Die 
Energie wird bei der physikalisch-chemischen Arbeit der Zelle ver- 
braucht, bei der Osmose, der Quellung, den Oberflachenkraiten, den 
elektrischen Erscheinungen und bei der Muskelarbeit. Die Energie- 
umwandlung vollzieht sich in der Regel unter Oxydation, also unter 
O,-Aufnahme. KH und Fette erfahren im Organismus die maximal 
mogliche Oxydation zu CO, + H,O, ihr Energiewert wird restlos 
transformiert, wahrend EiweiBe in der Regel bis zu Harnstotf ver- 
brannt werden, ihre Energie also nicht restlos ausgeniitzt wird. Neben 
der Kalorie als Ma8 der Warmeproduktion ist auch der O,-Verbrauch 
ein MaB des Energieumsatzes (vgl. p. 91). 


Die Energietransformation. Wird in einer chemischen Verbindung 
Knergie so in Freiheit gesetzt, das keine Arbeit zu leisten ist, so geht sie 
vollig in Warme iiber. Diesen Umsatz der gesamten Energie in Warme 
bezeichnet man als Warmeténung einer Reaktion. Es kann aber auch 
ein Teil der freiwerdenden Energie in Arbeit umgesetzt werden, wie dies 
z. B. bei der Muskelkontraktion geschieht. Der Teil, der hierzu ver- 
wendbar ist, ist die sog. free Energie. Der nicht verwendbare Anteil 
geht in Warme iiber. Arbeit und Warme sind das Ma8 fiir aus chemi- 
schen Stoffen in Freiheit gesetzte Energie. 

Arbeit als solche ist nur meBbar, wenn sie in physikalischem Sinne 
geleistet, also wenn potentielle Energie gewonnen wird, nicht dagegen, 
wenn die geleistete Arbeit in Wirme iibergeht. In diesem Falle ist daher 
der ganze Energieumsatz als Warme meBbar. 

Die im Organismus entstehende Wiarme ist also rein chemischen 
Ursprungs, kommt aber auf verschiedenen Wegen zustande. Ein Teil, 
die primdre Warme, entsteht direkt aus chemodynamischer Energie, die 
bei freiwillig verlaufenden irreversiblen Prozessen frei wird; zu 100% bei 
Prozessen, bei welchen keine Arbeit geleistet wird, zu einem entsprechend 
geringeren Teile bei solechen, bei denen der als freie Energie bezeichnete 
Anteil in Arbeit iiberfiihrt wird. Der andere Teil, die sekunddre Wdrme, 
entsteht aus dieser Arbeitsenergie, indem diese sich durch Reibung in 
Warme umsetzt. Die Reibungswirme entspricht meist ganz der Ar- 
beitsenergie, ist nur dann geringer, wenn durch Arbeitsleistung potentielle 
Energie gewonnen wird und erhalten bleibt. 
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Im Organismus entsteht Arbeit nie aus Wérme, sondern stets aus 
chemischer Energie. Er besitzt keinen kalorischen Mechanismus wie die 
Dampfmaschine, sondern einen chemodynamischen (vergleichbar elek- 
trischen Elementen). Ein kalorischer Mechanismus ist nach dem 2. Haupt- 
satz der Thermodynamik schon deshalb nicht méglich, weil das Tem- 
peraturgefalle zu gering ist. Es verdient als sehr wichtig hervorgehoben 
zu werden, dali die Transformation stets am Verbrauchsort  erfolgt. 
Im Organismus kann keine freie Energie transportiert werden. Alle 
Organe, ja Zellen sind inbezug auf die Energieentstehung unabhingig 
voneinander. Der Organismus ist daher keine grofe einzige, sondern ein 
System von vielen kleinen Kraftmaschinen (OPPENHEIMER). 

Im Energiewechsel, aber auch nur im Energiewechsel, kénnen die 
verschiedenen Stotfe KH, Fette und Kiwei8e entsprechend ihrem Energie- 
gehalte einander vertreten. 

Bei der Verbrennung von 1 g Fett entstehen 9,4, von 1 g KH 4,2 
und von 1 g Kiweif 5,6 Kal. Da aber die Eiweife im Organismus nicht 
vollig oxydiert werden, ist ihr physiologischer Nutzeffekt geringer, 
namlich 5,6—1,5 = 4,1 Kal. (Es braucht nicht betont zu werden, dab 
der Weg und die Geschwindigkeit der Verbrennung fiir den Endeffekt 
ohne Belang ist.) Ks sind demnach 1 g Fett, 2,25 KH und 2,25 ¢ Ei- 
wei} gleichwertig (isodynam). 

Diese Vertretbarkeit der Fette, KH und EiweiSe im Verhialtnis 
1:2,25:2,25 bezeichnet man als das Gesetz von der [sodynamie der 
Ndahrstoffe. Bei der Auistellung von Energiebilanzen lassen sich daher 
die verschiedenen Nahrstoife unter Beriicksichtigung ihres isodynamen 
Wertes gegenseitig ersetzen. 

Dies trifft auch fiir den energetischen Muskelstoffwechsel zu. Die 
scheinbare Minderwertigkeit von Fetten und EiweiBen gegeniiber den 
KH beruht darauf, daB diese Stofie vor ihrer energetischen Verwendung 
in Glykogen iiberfiihrt werden miissen, wobei ein Teil der Energie ver- 
loren geht. Diese Umwandlung erfolgt, was die EiweiBe betrilft, bei 
KH-Uberschu8 aus Nahrungsaminoséuren, bei KH-Mangel aus Zell- 
eiweihaminosduren, was die Fette betrifit, aus dem Fett der Fettdepots. 

Die Aufstellung einer Energiebilanz erfolgt so, daB man den Energie- 
wert der Nahrung an einem Teil kalorimetrisch miBt oder berechnet, 
wenn die Zusammensetzung bekannt ist. Man erhalt so, in Kal. ausge- 
driickt, die zugefiihrte Energie, von der aber noch die vom Organismus un- 
ausgenutzt abgeschiedene abzuziehen ist, die sehr wechselvoll sein kann. 

Da die chemische Energie in Warme und Arbeit und letztere in 
der Regel ebenfalls in Warme iiberfiihrt wird, ist Messung der Warme 
ein MaB des Umsatzes (direkte Kalorimetrie), wenn energetisches Gleich- 
gewicht vorhanden ist: Das Gesetz von der Erhaltung der Energie gilt 
auch fiir den Organismus. 

Auch der O,-Verbrauch ist ein direktes MaB des Energieumsatzes. 
Ks hat sich ergeben, da8 auf 11 verbrannten O, bei Starke 5, bei Fett 4,7 
und bei Eiwei8 4,5 Kal. kommen. Bei gemischter Nahrung braucht man 
zur Bestimmung des Energieumsatzes nur den verbrauchten O, mit einem 
zwischen diesen Zahlen gelegenen Faktor zu multiplizieren. I's laBt sich 
also der Energieumsatz statt in Kal. auch in O,-Verbrauch und resp. 
Quot. angeben. Dies gilt natiirlich nicht fiir unvollkommene Verbren- 
nung und anoxydative Energiegewinnung. 

Anorydative Energiegewinnung ist bei Warmbliitern als Zwischen- 
stadium zur Messung des Endeffektes unwesentlich (z. B. bei der Muskel- 
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energetik), wesentlich dagegen, wo sie ausschlieBlicher Weg zur Energie- 
eewinnung ist wie bei Hefe, bei manchen Bakterien, parasitischen Wiir- 
mern und Insektenlarven. Der anoxydative Nutzeffekt betragt nur 4% 
des oxydativen. Tiere mit solchen Mechanismen nutzen die Nahrung 
nur sehr schlecht aus. , 

Die energetischen Umsetzungen lassen sich in zwei Gruppen von 
Vorgingen einteilen, in den Grundumsatz und in den Leistungszuwachs. 

In den Grundumsatz fallen alle Vorginge, die im Zustande volliger 
Kérperruhe ablaufen miissen, um das Leben zu erhalten. Der Grund- 
umsatz wird daher im Hungerzustand gemessen, in dem keine Energie 
fiir Verdauung aufgewandt wird, ferner im Ruhezustand, in dem keine Be- 
wegungsenergie auftritt, und bei den Homoiothermen in der kritischen 
Umgebungstemperatur, bei der nur ein Minimum an Energie zur Erhaltung 
der nétigen Kérpertemperatur verbraucht wird. 

Unter kritischer Umgebungstemperatur ist die AuBentemperatur ver- 
standen, bei der unter den anderen angegebenen Bedingungen der Grund- 
umsatz sein Minimum zeigt. Sie ist bei den einzelnen Homoiothermen 
sehr verschieden, vor allem abhangig vom Warmeschutz. Sie betragt z. B. 
beim Hund etwa 27°, beim nackten Menschen etwa 30°, beim bekleideten 
etwa 16—18°in unseren Breiten. Unterhalb dieser Temperatur wird Warme 
zur Erhaltung der Homoiothermie erzeugt (chemische Warmeregulation), 
oberhalb ihrer aber auch, um, vor allem durch staérkere Lungenventilation, 
eine starkere Verdunstung zur Herabsetzung der Temperatur zu erzeugen 
(physikalische Warmeregulation). 

Der Grundumsatz isolierten vergleichbaren Gewebes ist bei gleicher 
Temperatur fiir alle Vertebraten gleich, nicht aber im lebenden Tier. 
Hier spielt der Einflu8 endokriner Organe, des Nervensystems, des Alters, 


des Geschlechtes, der Oberflachenentwicklung usw. eine Rolle. Vor allem | 


hat die Schilddriise und mit ihr die Nebenniere, Hypophyse und Keimdriise 
eroBen EintluB8 auf den Umfang des Grundstoffwechsels, indem ihre 
Hypertunktion ihn steigert, ihre Unterfunktion ihn herabsetzt. 

Die Verdauungsruhe bei Bestimmung des Grundumsatzes ist nicht 
nur notig, um Energieabgabe fiir die Verdauungsvorgange zu verhindern, 
sondern auch deshalb, weil die resorbierten Spaltprodukte, vor allem die 
der EiweiBe, anregend auf den Stoffumsatz der Koérperzellen einwirken. 
Diese Wirkung bezeichnet man, da sie fiir jeden Nahrstoff einen besonderen 
Wert besitzt, als die spezifisch dynamische Wirkung der Ndahrstoffe. 
Fir EiweiBe betragt die Steigerung 19%, fiir KH 14%, bei Fetten sind 
die Ergebnisse unklar. Die spez. dynamische Wirkung laBt sich natiir- 
lich nur bei der kritischen Umgebungstemperatur nachweisen, da 
sonst die regulative energetische Spaltung anderer Stoffe nicht ver- 
mieden wird. 

Beim Hungern wird die Substanz der einzelnen Organe in einer Reihenfolge 
angegriffen, die ihrer Lebenswichtigkeit entspricht, daher zuletzt das Nervensystem. 
Viele niedere Evertebraten vermégen bedeutend griBere Substanzverluste zu er- 
tragen als die héheren Tiere. Diese bis zur Grenze der Lebensfihigkeit gehenden 


Verluste betragen nach einer Zusammenstellung von Kiinn bei Séugern 40—50%, 
bei Fischen 75%, bei Hydren 99,5% und bei Planarien 99,7% des Kérpergewichtes. 


Zu dem Leistungszuwachs gehéren alle Steigerungen iiber den Grund- 
umsatz hinaus, vor allem sind hier die Vorginge der willkiirlichen 
Muskelkontraktionen zu erwahnen, die zu enormen auSerordentlich 


groben Umsatzsteigerungen fiihren. Der Leistungszuwachs fiir geistige 
Arbeit ist dagegen minimal. 
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Von der als Levstungszwwachs gemessenen chemodynamischen 
Energie kann nur ein Teil in Arbeit iiberfiihrt werden, der Rest bleibt 
als Warmeabfall tibrig. Um den Wirkungsgrad oder die Okonomie zu 
bestimmen, dividiert man die besonders meBbare Effektivarbeit durch 
den dafiir verwendeten Energieaufwand, d. h. durch die Differenz zwischen 
Gesamtenergie und Grundumsatz. Giinstigenfalls kénnen beim Muskel- 


-stoffwechsel 33—40°%, in der Regel aber nur 20—25°% der zur Verfiigung 


stehenden chemodynamischen Energie in Arbeit iiberfiihrt werden, wobei 
aber viele sekundire Faktoren noch von Bedeutung sind. (So driickt 
Alkoholgenu8 den Wirkungsgrad auf 15°.) 


c) Die Regulation des inneren Stoffwechsels. 

Die geordnete Verarbeitung der Nahrstoffe im Bau- und Energie- 
stoffwechsel ist sehr verwickelt. Wir sind nur unvollkommen hieriiber 
orientiert, fast ausschliehlich am Saugetier, auf das sich unsere Dar- 
stellung beschranken muB. 

Zur Umwandlung der KH, Fette und Eiwei8e ist an sich jede Zelle 
befahigt, aber alle diese Umwandlungen macht die Einzelzelle nur fiir 
ihren eigenen Bedarf. Das Zentralorgqan des inneren Stoffwechsels, die Leber, 
fiihrt diese Prozesse in gré®erem Umfange und nicht nur fiir den eigenen 
Bedarf, sondern fiir den ganzen Organismus durch. Besonders bedeutungs- 
voll ist ihre Rolle im KH-Stoffwechsel, bei der Desamierung der Ei- 
weiBe, tiberhaupt bei der Umwandlung der Gruppenstoffe ineinander. 
Ob es Funktionen dabei gibt, die der Leber ganz ausschlieBlich zakommen, 
ist noch nicht sicher entschieden, vielleicht abgesehen von der Bildung 
der gallensauren Salze, die hier aber nicht besprochen werden soll. 

Der KH-Stoffwechsel ist, vor allem inbezug auf die energetischen 
Verhaltnisse, der wichtigste. Zu seiner Regulation sehen wir ein kompli- 
ziertes System von Regulationsmechanismen ausgebildet nach dem 
Prinzip der doppelten Sicherung, das so oft bei lebenswichtigen Funk- 
tionen angewandt wird. Hierbei ist die Leber sehr wesentlich beteiligt. 
Sie entnimmt dem Blut der Pfortacder Zucker und speichert ihn als 
Glykogen bis zu 18% ihres Eigengewichtes. Bei Verarmung des Blutes 
an Glukose gibt sie durch Spaltung Zucker so ab, daS der Blutzucker- 
spiegel beim Menschen z. B. seinen konstanten Wert von etwa 0,05 bis 
0,1% beibehalt. Das Konstanthalten dieses Wertes ist notwendig fiir 
den normalen Ablauf des Stoffwechsels. Starkere Zuckerausschiittung 
bedingt Hyperglukimie, zu geringe bewirkt Hypoglukamie des Blutes. 

Die Regulation des Blutzuckergehaltes erfolgt: . 

1. durch Reizwirkung des N. sympathicus (N. splanchnieus), der unter 
der Herrschaft des von CLaupE Brrnarp entdeckten Zuckerzentrums 
in der Medulla oblongata steht, auf die Glykogenspaltung in der Leber. 
Der Mechanismus ist dabei der, daB durch Reizung des N. splanchnicus 
(Zuckerstich) Adrenalinabgabe bewirkt wird; das Adrenalin bedingt 
seinerseits Glykogenspaltung, aber ausschlieBlich in der Leber. Das 
Zuckerzentrum selbst wird iiber den Zuckerumsatz der Leber durch den 
Zuckerspiegel des Blutes unterrichtet. Beweisend fiir den angegebenen 
Mechanismus ist die Tatsache, daB nach Durchtrennung des N. splanch- 


—nicus der Zuckerstich ohne Erfolg ist. 


9. Durch Einwirkung des Insulins, des Hormons der LANGERHANS- 
schen Inseln. Das Insulin hemmt die Adrenalinwirkung. Adrenalinmangel 
und Insuliniiberschu8 rufen Senkung des Blutzuckerspiegels hervor. 
Gleichsinnig wie Insulin wirkt auch der NV. vagus. Die Leber bildet ferner 


\ 
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noch einen Stoff, das Glykdmin, dessen Wirkungsmechanismus noch 
nicht ganz klar ist; es soll die Zuckeraufnahme fiir die Erythrozyten 
sperren. Nach anderer Auffassung soll das Insulin nicht Antagonist zum 
Adrenalin, sondern zum Glykimin sein, indem es den Zucker durch 
Uberfiihrung aus der Transport- in die am-Form (p. 15) aufnahmefahig 
fiir die Erythrozyten macht. | 

3. Durch Anderung der Permeabilitat der Nvere fiir Glukose durch 
k, Ca und NaHCOs;, welche die Abscheidung verschiedener Mengen 
Glukose bedingen. Unter normalen Bedingungen ist die Glukoseabschei- 
dung sehr gering. Bei sehr gesteigerter Abscheidung, die die verschieden- 
sten Ursachen haben kann (z. B. zu hohen Blutzuckerspiegel, der wiederum 
auf verschiedene Weise zustande kommt, oder zu starke Permeabilitat 
der Nieren), spricht man von Glukosurie (Diabetes). 


d) Die Warmeregulation. 

Der Warmeabfall bei den chemodynamischen Reaktionen ist fiir 
den Wairmezustand des Organismus von gréBter Bedeutung. Fast alle 
chemischen Reaktionen folgen der RGT-Regel. Durch Temperatur- 
beeinflussung erfolgt eine Anderung des physikalisch-chemischen Zu- 
standes der Kolloide des Protoplasmas im Sinne eines gelatinésen Starr- 
werdens bei Kalte und einer Verilissigung beim Erwarmen. Thermo- 
konstanz im Zustande optimaler vitaler Leistungsfahigkeit bedeutet bio- 
logisch groBe Uberlegenheit. Sie ist erreicht bei den Homoiothermen 
(Saugern und Voégeln); ihnen stehen die iibrigen Tiere als Poikilotherme 
gegeniiber. Versagen der Warmekonstanz bedeutet fiir die meisten Homoi- 
othermen schwerste Schadigungen: Sie haben das Vermégen, bei tie- 
ferer Temperatur lebensfaihig zu bleiben, verloren. 

Die Zufuhr von Warme erfolgt bei den Homoiothermen fast aus- 
schlieBlich durch chemodynamische Warmeerzeugung (vgl. p. 90, 91), bei 
den Poikilothermen spielt auch Warmeeinfuhr durch Strahlung eine 
groBe Rolle. Die konstante Eigenwirme der Homoiothermen ist durch 
ihre hohere Warmeproduktion und durch die stirkere thermische 
Isolierung bedingt und wird durch besondere Regulationsmechanismen 
konstant gehalten. Voriibergehend kénnen Poikilotherme dieselbe Innen- 
temperatur besitzen wie Homoiotherme (vor allem fliegende Insekten). 
Die Durchschnittstemperatur der Homoiothermen betragt: Echidna 30° 
(doch stark abhingig von der AuBentemperatur), Igel 35°, die héheren 
Sduger 37—39° und die Vogel 41—42° C. Bei allen lassen sich Tages- 
schwankungen nachweisen, wobei in Zeiten der Ruhe (Schlaf) die 
Temperatur geringer ist als in den Stunden der Arbeit (Verdauung, 
Muskelarbeit). 

Der homoiotherme Organismus besitzt eine Reihe von Mitteln, die 
Warmeabgabe seinem Bediirfnis anzupassen. Die Summe aller dieser 
Kinrichtungen bezeichnet man als physikalische Warmerequlation. Dem- 
gegentiber besteht die Fahigkeit, die Warmeerzeugung, wenn auch in 
begrenztem Make, zu andern: chemische Wéarmeregulation. Weitaus 
groBere Wichtigkeit besitzen die Einrichtungen der ersteren Gruppe. 

' Die Kalteabwehr setzt ein, wenn die Kérperwirme unter den Normal- 
wert sinkt. Sie beruht auf dem reflektorischen Ingangsetzen des gréBten 
Warmeproduktionsapparates, der quergestreiften Muskulatur, und zwar 
durch Erzeugung erhéhter Spannung, durch Muskelzittern oder -bewe- 
gung. Die Warmeabgabe wird durch Leitung, durch Strahlung und 
durch Verdunstung bedingt. Sie wird hintangehalten durch Isolations- 
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schichten an der Kérperhaut (Iettpolster, vor allem bei Meeressiugern, 
Haare und Federn mit Luftraumen). Eine jahreszeitliche Regulation ist 
hierbei durch Ausbildung von Winter- und Sommerkleid gegeben. Durch 
das Strauben des Haar- und Federkleides, das reflektorisch durch beson- 
dere Muskeln (Arrectores pilorum bzw. plumarum) erfolgt, wird infolge 
der VergréBerung der Luftraume die Isolierung verbessert. Wegnahme 
des Haarschutzes bedingt beim Hunde bei 20° Lufttemperatur Fallen 
der K6rpertemperatur von 36 auf 30°, wahrend gleichzeitig der Energie- 
umsatz um 59% steigt. Hine noch bessere Isolierung wird durch die 
Luftsicke der Vogel bewirkt. 

Kinziehen vorstehender Extremitaten, die oft sehr stark durch- 
blutet sind, Zusammenkugeln und Aneinanderlegen verschiedener In- 
dividuen sind ebenfalls warmesparend. Beim Menschen ist die chemische 
Regulation weniger gut als beim Tiere, eine Folge des Einflusses der 
Domestikation und der Gewéhnung an Kleidung. 

Beim Kaninchen sind die Stufen, die zum Kaltetod fiihren, folgende: Bei 
Senkung der Innentemperatur bis 34° tritt Zittern auf, 
von 34—31° erfolgt Steigerung der Atemfrequenz und Schaidigung der wiirme- 

regulierenden Zentren, 
von 31—29° besteht Neigung zum Einschlafen, 
von 29—26° erfolgen Stérungen in der Koordination, 


von 26—22° haben wir Sinken des Blutdrucks und Verlust der Hautreaktion, 
von 22—19° erfolgt endgiltige Lahmung der wichtigen Zentren. 


Die Abwehr gegen Uberhitzung erfolgt zunichst durch Warmetrans- 
port von den Stellen der Warmeproduktion an die Kérperobertfliche 
durch das Blut, das ein guter Warmeleiter ist und eine hohe spezifische 
Warmekapazitat besitzt. Hierbei wirkt die Temperatur direkt oder 
reflektorisch auf die Weite der peripheren Arterien und Kapillaren, wobei 
die Wirkung oft auf bestimmte Hautstellen (Ohren) beschrankt ist. Den 
Monotremen fehlen diese Reflexe. Solange Temperaturgeialle vorhanden 
ist, kommt es dann zu einer Abgabe von Warme infolge von Leitung 
und Strahlung. 

Viel intensiver ist die Warmeabgabe, die durch Wasserverdampfung 
erzielt wird. Den Anteil der verschiedenen Regulationsfaktoren bei ver- 
schiedener Temperatur zeigt nachstehende Tabelle fiir den Hund (RuBNER): 


Wa W asser- Warme- Warmeabgabe 

ae Abgabe durch Leitung 

' ame a aoa durch Verdunstung und Strahlung 
ae Kal. g Kal. Kal. 

| p uel oe eee) ens a 

7,6° 83,6 A oie ee aXe ed 
T° 63,0 23,0 =: 14,0 49,0 
20° 53,5 2050. == 16.2 37,3 
25° 54,2 oth ae BO. 37,3 
30° 56,2 42,9 = 26,2 30,0 


Durch Verdunstung von 1 g H,O werden dem Organismus 0,54 Kal. 
entzogen. Die Wasserverdampfung wird im allgemeinen durch die At- 
mung hervorgerufen, sie wird durch sog. Polypnoe, d. h. durch verstarkte 
Atembewegungen, gesteigert. AuBerdem wird durch SchweiSabsonderung 
bei den Sdugern eine regulatorisch angepalte Abgabe bedingt. 
Wasserabsonderung durch Polypnoe tindet sich bei manchen Tieren 
mit geringer SchweiBabsonderung wie beim Hund und bei den Vogeln. 
Durch Erhédhung der Atemziige auf 160—600 pro Minute steigt beim 
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Hunde die Menge der ventilierten Atemluft auf das 30—40fache, be- 
ladt sich in der Lunge mit Wasserdampf (pro Stunde bis 200 g) und 
entzieht dem Organismus so betrachtliche Warmemengen. JBei den 
Vogeln, die wihrend des Fluges eine sehr hohe Warmeproduktion 
haben, sollen Luftsicke und Lungenparenchym bei der Warmeabgabe 
eine Rolle spielen. 

Die Schweifabsonderung wird angeregt durch stirkere Dureh- 
blutung der peripheren Haut, infolge der Einwirkung itberwarmten 
Blutes auf Schweif®zentren im Gehirn und Riickenmark. Mit ganzer 
Haut schwitzen nur wenige Sauger, wie Mensch, Affe, Pierd, Esel und 
Schaf. Monotremen, Nagern und Ziegen fehlen Schweibdriisen ganz, 
bei den ubrigen kommen sie nur an bestimmten Korperregionen vor. 

Die nervise Beeinflussung der Regulationsfaktoren geht ther 
Zentren im Nucleus caudatus des Corpus striatum bzw. iiber das Tuber 
cinereum ventral vom Thalamus opticus, der ein Hauptzentrum fir den 
vegetativen Stoffwechsel iiberhaupt ist (vgl. Fig. 20, p. 172). Verletzung 
des ersteren (Warmestich) bedingt Steigerung der Temperatur auf die 
Dauer von 4 Tagen, Ausschaltung des letzteren verursacht Autheben 
der Warmeregulation iiberhaupt. Die Leitungsbahnen sind hauptsachlich 
sympathische und parasympathische; zentripetal uibt auch die Blut- 
temperatur einen Reiz aus. Von verschiedenen Autoren wird ein sym- 
pathisches Warme- und parasympathisches Kihlzentrum unterschieden. 
Exstirpation der GroShirnrinde bei Tauben laBt die Erhéhung des 
Grundumsatzes wahrend des Tages schwinden. 

Hormonale Kinwirkungen aut die Temperaturregulierung gehen von 
der Schilddriise, dem Nebennierenmark und der Hypophyse aus. Die 
beiden ersteren wirken ja allgemein anregend auf den Stoifwechsel und 
damit auf die Warmeproduktion (vgl. p. 56, auch Injektion von Adre- 
nalin bewirkt Temperatursteigerung). Die Hypophyse, vor allem der 
HVL und der Mittellappen, steigern die Erregbarkeit des Warmezentrums. 

Bei neugeborenen Saéugern und vor allem bei Jungen der nest- 
hockenden Vogel ist die Warmeregulation sehr gering oder fehlt noch 
ganz. Sie ist um so geringer, je untfertiger das Junge zur Welt kommt. 
Junge Nesthocker verhalten sich wie Poikilotherme, da ihre Temperatur 
ohne Schaden auf 10° fallen kann. Manche Tiere, wie Taube und Maus, 
haben dann weder physikalische noch chemische Warmeregulation, 
andere, wie Kaninchen und Katze, verfiigen nur tiber die chemische 
Warmeregulation, und eine letzte Gruppe, wie Meerschweinchen, junge 
Kiicken, haben von vornherein volle Regulationstahigkeit. 

Die Warmerequlation ber Porkilothermen tritt demgegeniiber sehr 
stark zurtick, doch finden sich verschiedene Anfange. Im Friihjahr 
flegende Insekten (Hummeln und andere Pollensammler — Bombylius) 
besitzen einen Haarpelz zum Warmeschutz, ebenso die am weitesten 
nach Norden heraufgehenden Arten. Im Bienenstaat erfolgt im Winter 
periodisch im Abstande von etwa 20 Stunden ein Temperatursprung 
von 13° auf 25°, erzeugt durch Muskelkontraktion der bei 13° unruhig 
werdenden Bienen, woraufhin wieder eine langsame Abkithlung eintritt. 
Bei Periplaneta sollen Regulationsmechanismen auferhalb des Bereiches 
von 13°—25° einsetzen. Im allgemeinen ist bei den Poikilothermen aber 
die AuBentemperatur bestimmend fiir den Warmezustand, der nur 
infolge der inneren Warmeproduktion meist wenig iiber der Aufen- 
temperatur liegt, zumal besonderer Schutz gegen Warmeabgabe nicht 
vorhanden ist. 
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e) Der Winterschlaf. 

Typischer Winterschlaf findet sich nur bei Saéugetieren, und zwar 
in gradweiser Abstufung, so z. B. bei Kloakentieren, vielen Nagetieren 
(Murmeltier, Hamster, Siebenschlifer, Haselmaus), Insektenfressern 
(Igel, Fledermaus) und unter den Raubtieren beim Dachs. (Der Bar 
ist kein eigentlicher Winterschlifer.) | 

Die Auslosung des Winterschlafes ist in erster Linie hormonal be- 
dingt, wobei Thyreoidea und Parathyreoidea die Hauptrolle spielen: 
Kin fuchsinophiles Inkret, das wahrend der Wachmonate abgesondert 
wird und dem Aktivitaétszustande der Schilddriise entspricht, ist zu 
Beginn des Winterschlafes durch ein gerbsiurefestes, das den inaktiven 
Zustand charakterisiert, ersetzt. Auf die Beteiligung der Parathyreoidea 
weisen ihre starke Rickbildung zu Beginn des Winterschlafes, der dann 
beginnende Ca-Mangel und die Tetaniebereitschaft, vor allem bei der 
Haselmaus, hin. Injektion von Extrakt einer titigen Schilddriise be- 
dingt Erwachen aus dem Winterschlaf. Synergistisch wirkt Adrenalin, 
antagonistisch Insulin (und Chinin, das die Oxydationen hemmt), welches 
auch bei hoher Temperatur Eintreten des Winterschlafes bedingt. Die 
Summe der hormonalen Einwirkungen laiuft darauf hinaus, die Warme- 
regulation aufzuheben und das homoiotherme Tier zum poikilothermen 
zu machen. Durch den hormonalen Mechanismus unterscheidet sich der 
Winterschlaf von ahnlichen Zustanden bei Poikilothermen. 

Die Veranderungen am Organismus bei Beginn des Winterschlafes sind 
zur Hauptsache folgende: Sinken der Korpertemperatur, Herabsetzung 
des Stoifwechsels und der Frequenz der Atmung und des Herzschlages, 
sowie Blutdrucksenkung bis auf einen Betrag, bei dem das normale Tier 
sterben wiirde. Dadurch ist das Trigerwerden und schlieBlich das Ein- 
schlafen bedingt. Die Temperatur bleibt wenige Grad iiber der AuBen- 
temperatur und kann bis fast auf den Nullpunkt fallen. Die Herabsetzung 
des Stoffwechsels, der auf 1/..—"/;) des normalen fallen kann, zeigt den 
biologischen Sinn des Winterschlafes: Uberdauern einer nahrungsarmen 
Zeit. Die Wintervorrate mancher Winterschlafer werden erst beim Er- 
wachen zu Ende des Winterschlafes verzehrt. Die Reservevorrate des 
- Organismus in Form von Fett vor allem in der sog. Winterschlafdriise 

werden restlos verbraucht. Dagegen ist der Glykogenvorrat im Winter- 
schlaf gegeniiber dem Wachzustand erhéht und bleibt unverdndert 
bis zum Erwachen erhalten, das eine sehr groBe Warmeproduktion durch 
Muskelzittern und eine schnelle Temperaturerhéhung zur Folge hat 
(in wenigen Minuten steigt bei der Fledermaus die Temperatur von 4° auf 
36°), wobei das Glykogen direkter Energielieferant ist. Dieses Auisparen 
der Glykogenreserve und die Tatsache, daB Fett vorher verbrannt wird, 
sind eine bemerkenswerte Besonderheit des Stoffwechsels wahrend des 
Winterschlafs. 

Stirkere Kalte vertieft den Winterschlaf, zu tiefe Temperatur 
wirkt als Weckreiz. Auch darin zeigt sich ein Unterschied zur Kalte- 
starre der Poikilothermen. Manche Winterschlifer erwachen in regel- 
maBigen Abstinden zur Abscheidung der Exkrete (der Hamster alle 
5 Tage), bei anderen geschieht dies reflektorisch im Schlafzustande, da 
Aufwachen bei Fortdauer der Kalte fiir sie den Tod bedeutet (Fledermaus). 

Ob der Sommerschlaf, vor allem tropischer Tiere, auf gleiche Ursachen 
zuriickzufiihren ist wie der Winterschlaf, bleibt noch eine offene Frage. 
Auch bei ihm ist die Temperaturregulation aufgehoben. Das sommer- 
schlafende Tier verhalt sich trotz der hohen AuBentemperatur wie 


Heidermanns, Tierphysiologie. vi 


98 A. Der vegetative Stoffwechsel, seine Stoffe und Organsysteme. 


ein poikilothermes. Experimentell hat man den Sommerschlaf beim 
Ziesel durch Verabreichung trockenen Futters unterhalb 22° hervor- 
rufen konnen. 

Die Starrezustinde der Poikilothermen haben mit den Erscheinungen 
des Winterschlafs nichts zu tun. Auch bei ihnen ist der Stoffwechsel, 
bei der Kdiltestarre infolge der tiefen Temperatur (RGT-Regel), bei der 
Warmestarre infolge der Schidigungen der zu hohen Temperatur und 
bei der Trockenstarre infolze des Wassermangels, stark herabgesetzt. 
Die extremsten Verhiltnisse finden sich in den Dauerzustanden der 
Nematoden, Rotatorien, Tardigraden und vieler Protozoen, in denen das 
Protoplasma in einem Zustande latenten Lebens jahrelang anscheinend 
ohne Stoffwechselvorginge verharren kann. 

Zustainde herabgeseteter Lebenstatigkert treffen wir auch bei manchen 
Insektenpuppen, deren Entwicklung bis zur Dauer von einigen Jahren 
unterbrochen sein kann. Der Gewichtsverlust wahrend der langen Ruhe- 
zeit ist nicht groBer als der bei Subitanentwicklung. (HELLER 1927.) 
Hierbei diirften Stoffwechselhemmungen noch unbekannter Natur eine 
Rolle spielen. Auf ahnliches Geschehen diirfte die verlangerte Tragzevt 
mancher Saiuger zuriickgehen, deren Embryonen eine Ruhezeit in der 
Entwicklung durchmachen. (Rehe, Baren, Dachse.) 


V. Die Atmung. 


Der Sinn der Atmung ist Zufuhr von O, fiir die Oxydationen im 
Organismus und Abgabe von gebildeter CO,. In diesem Sinne ist auch 
der O, unumganglich notwendig wie KH, Fette und EiweiBe. Die Hin- 
fiihrung des O, in den Organismus und die Abgabe von CO, sind reine 
Diffusionsvorgange, die also nur dann stattfinden kénnen, wenn ent- 
sprechendes Gefalle vorhanden ist. Der Aufnahme in den Organismus — 
folgt die Leitung des O, an die Stellen des Verbrauchs, d. h. seiner Ver- 
wendung zur Oxydation. Der Transport des O, erfolgt in zweifacher 
Weise: durch Loésung des gasf6rmigen O, in der Korperfliissigkeit und 
bei héher entwickelten Stufen durch Bindung des O, an Blutfarbstoffe 
und Transport in dieser Form. Im Gegensatz dazu ist der eigentliche 
OxydationsprozeB ein katalytischer Vorgang. Die Erscheinungen, die mit 
der Aufnahme des O, in den Organismus verbunden sind, bezeichnet man 
als dupere Atmung, die bei dem OxydationsprozeB selbst auftretenden als 
emnere oder Zellatmung. Mit dem Mechanismus der O,-Aufnahme ist die 
Abgabe des Endproduktes der oxydativen Umsetzung, der CO,, eng 
verbunden. Allgemeinem Gebrauch entsprechend rechnet man daher die 
CO,-Abgabe als zur Atmung gehorig. 

Die primaren, die Atmung auslésenden Vorginge sind die Oxyda- 
tuonsprozesse in der Zelle: alle Faktoren, die sie beeinflussen, wirken 
sich auf den O,-Umsatz aus. Hierauf ist z. B. die Abhangigkeit der 
O,-Zufuhr von der Temperatur zuriickzufiihren. Das Optimum der Zell- 
oxydationen und damit das Maximum des O,-Bedarfs liegt bei Lufttieren, 
gleichgiiltig, ob homoiotherm oder poikilotherm, ungefahr zwischen 36° 
und 45°, bei Wassertieren zwischen 25° und 36°. Auf der gleichen Ursache 
beruht die gewaltige Steigerung des O,-Bedarfs bei der Arbeit (vgl. p. 147). 
In verschiedenen Entwicklungsstadien ist die GréBe der Oxydations- 
prozesse verschieden, so haben jugendliche Tiere einen viel griéBeren 
Verbrauch als alternde, die befruchtete Eizelle einen gri8eren als die 
unbefruchtete. 
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Der O,-Bedarf der einzelnen Tiergruppen ist sehr unterschiedlich. 
Am gréSten ist er bei den Warmbliitern, deren Oxydationsvorginge 
nach der RGT.-Regel am hochsten sind und bei denen der Wirmeverlust 
fortlaufend ersetzt werden muB. Aber auch bei den Kaltbliitern werden 
betrachtliche Werte erreicht. 

Der O,-Bedarf hangt bei vielen Tieren nicht von der Masse, sondern 
von der Obertlichenentwicklung ab. Dieses Oberflichengesetz hat weit- 
gehende Giiltigkeit bei Wirbeltieren und auch bei manchen Wirbellosen, 
dagegen besteht Parallelitat zwischen Masse und O,-Bedarf bei Insekten 
und Schnecken. Ks scheint ersteres dem Gesetz der Abhangigkeit des O,- 
Bedarfes von den Zelloxydationen zu widersprechen. Der Widerspruch 
kann aber so umgangen werden, da das Oberflichengesetz auf den Gesamt- 
stofiwechsel bezogen wird, der seinerseits zu der Entwicklung der Ober- 
flachen in irgendeiner Beziehung steht. Auch ist zu beriicksichtigen, daB 
das Verhaltnis von lebhaft oxydierendem zu trige oxydierendem Gewebe 
bei kleinen Tieren ein anderes ist als bei groBen und die Warmeabgabe 
zur Oberflichenentwicklung in engster Beziehung steht. 

Im Mechanismus der Atmung lassen sich zwei Atmungstypen unter- 
scheiden. Im Regelfalle steht dem Gewebe normal mehr O, zur Ver- 
fiigung, als es braucht, da die Zufuhrvorrichtungen mehr O, heranbringen, 
als die Zellen verbrauchen kénnen (Wirbeltiere, Insekten, manche 
Mollusken, Crustaceen sowie diejenigen niederen Tiere, die infolge ihres 
hohen H,O-Gehaltes leicht von O, durchdrungen werden). Im anderen 
Falle ist das Gewebe normal nicht gesattigt, d. h. die Oxydationen ver- 
laufen schneller, als der Zufuhr entspricht (die anderen niederen Tiere, 
Actinia, Helix). Steigerung des O,-Partialdruckes bedingt im letzteren 
Falle erhéhten O,-Verbrauch, wahrend im ersteren seine Verminderung 
keine Abnahme verursacht. Die erstere Gruppe besitzt einen Uber- 
schuB an diffundierender Oberflache und an Transportmitteln, die andere 
hat Mangel daran. 

Unter bestimmten Bedingungen kann der Parallelismus zwischen 
Zelloxydationen und O,-Aufnahme gestért sein. Manche niedere Orga- 
nismen vermogen bei ungeniigender O,-Zufuhr auf anoxydativem Wege 
durch Garungsprozesse sich Energie zu verschaffen. Die Folge ist ein 
starkes Anwachsen des resp. Quot. (Muscheln, Schnecken, Wirmer, 
Frésche). Das Extrem dieser Entwicklung sind die anoxybiontisch 
lebenden Tiere, die nur auf anoxydativem Wege, ohne jede O,-Aufinahme 
ihren O, fiir Zelloxydationen gewinnen (Spul- und Bandwirmer). 

Eine Reihe niederer Tiere erhalten ihren O, durch symbiontische 
Algen, ein Vorgang, der im Prinzip der au8eren Atmung entspricht 
(Hydra viridis, Paramaecium bursaria, Acanthometra, Polystomella). 


A. Die Aufnahme des O, bei der auferen Atmung. 

Die Aufnahme von O, kann aus Luft oder aus Wasser erfolgen. 
Erstere enthalt 21° 0, und 79% N,., das Wasser bei Sattigung 0,78% 
gelisten O,. O,-Aufnahme aus H,O und Luft geht an sich gleich 
leicht vor sich, nur mu8 Wasser viel starker ventiliert werden, da 
11 Luft 200 cm? O,, 1 1 H,O nur 7,8 cm? O, enthalt. Luft liefert daher 
griBere O,-Mengen als Wasser. Ventilationseinrichtungen finden sich 
schon bei Wassertieren mit geringem O,-Verbrauch, dagegen erst bei 
Lufttieren mit hohem O,-Verbrauch. Kiemenatmer kénnen nur deshalb 
nicht in Luft leben, weil die Kiemenblattchen in Luft kollabieren und 
austrocknen, wodurch eine Verringerung der respiratorischen Oberflache 
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eintritt. Bei amphibischen Wassertieren (z. B. Birgus latro) ist beides 
durch den besonderen gedrungenen Bau der Kiemen verhindert. 


1. Die Atmungsorgane. 


Im Grundprinzip ist jede Atmung eine Hautatmung. Im einfachsten 
Falle atmet die ganze Korperoberflache, sei es in Luft (Landplanarien, 
Regenwiirmer) oder in Wasser (Coelenteraten usw.). Hine weitere Ent- 
wicklung bedeutet die Differenzierung besonderer Stellen der Haut, die 
mit zarterem Epithel versehen und gut durchblutet sind und daher den 
Gasaustausch erleichtern. Sie erhalten dann eine besondere Bezeichnung 
als spezifische Atmungsorgane, unter denen wir also nur Stellen bevor- 
zugter Atmung zu verstehen haben. In fast allen Tiergruppen hat sich 
eine enge Anpassung an den Bedarf, an die Lebensgewohnheiten und 
den Lebensraum ausgebildet. Das erklart die mannigiache morpho- 
logische Gestaltung der Atmungsorgane, selbst innerhalb einer systema- 
tisch einheitlichen Gruppe. 

Das Verhdlinis zwischen Haut- und Lungenatmung ist sehr wechselnd. 
Der Anteil der Hautatmung ist bei weichhautigen Tieren verhaltnismaBig 
groB. Nacktschnecken vermégen in Ruhe bei nicht zu hoher Temperatur 
50% ihres O,-Bedarfes durch die Haut aufzunehmen. Die Bedeutung der 
Hautatmung bei Amphibien erweist die Ausbildung des Hautkreislauts. 

Das Lungenepithel beim Frosch ist zwar an sich giinstiger zur 
O,-Aufnahme als die Haut, da es feiner und besser durchblutet ist. Allein 
bei geringem O,-Bedarf, wie im Winter, wird der Lungenmechanismus 
auBber Tatigkeit gesetzt, er tritt nur bei erhohter O,-Anforderung hinzu. 
Der Anteil der Hautatmung ist sehr konstant und betragt etwa 70 cm? 
pro kg-Stunde. Dies beruht einfach auf der gleichmaBigen Diffusion. 
Der Anteil der Lunge an der Atmung ist sehr groBen Schwankungen 
unterworfen, da diese nur den Zusatzbedarf liefert. Beim Menschen be- 
tragt der Anteil der Hautatmung nur etwa 1,5°%. Die menschliche Haut 
ist aber fiir CO, nach beiden Richtungen, fiir O, nur in Richtung von auBen 
nach innen durchlassig. 

Die spezifischen Atmungsorgane entwickeln sich an der 4uBeren 
Haut oder am Darm entweder als Ausstiilpungen nach auBen (Haut- 
und Darmkiemen, zu deren Schutz haufig Kiemendeckel gebildet werden) 
oder nach innen (Haut- und Darmlungen). Die Entwicklung der Kiemen- 
oberflache ist recht betrachtlich. Sie betragt nach Grartz z. B. fiir einen 
FluBkrebs von 20 g 60 cm? und fiir eine Karausche von 10 g 17 cm’. 
Bei Insekten finden sich Tracheen, die durch Stigmen nach auBen miinden 
und den O, direkt zu den Verbrauchsstellen leiten. Bei den Imagines 
der Wasserinsekten wird die Luftatmung beibehalten. Die Larven der 
Ephemeriden, Odonaten, Neuropteren, Phryganiden und mancher 
Dipteren haben blindgeschlossene Tracheenkiemen, in die der O, infolge 
des in ihnen herrschenden Unterdruckes aus dem Wasser leicht hinein- 
diffundiert. In manchen Tiergruppen wird auch das zarte Epithel des 
Darmkanals, das vielfach noch mit reichen BlutgefaBanastomosen ver- 
sehen ist, zur O,-Aufnahme verwandt, so bei vielen niederen Krebsen 
(Copepoden, Isopoden, Leptodora), manchen Dekapoden und Fischen. 
Hierbei kann die O,-Aufnahme aus Wasser oder aus verschluckter Luft 
erfolgen. Die Anpassungen und Uberginge sind so mannigfacher Art, 
daB sie hier im einzelnen nicht geschildert werden kénnen. 

Es sei noch auf eine Besonderheit der wasserlebenden Tracheen- 
atmer hingewiesen. Diese haben Einrichtungen, einen Luftvorrat, der die 
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Stigmenéiinungen umgibt, mit ins Wasser zu nehmen, oder, wie bei 
Argyroneta aquatica, die Fahigkeit, sich eine Luftglocke zu bauen, der sie 
O, entnehmen. Diese Einrichtungen bedeuten aber mehr als ein Atmen 
aus einem einfachen Luftvorrat. An den Grenzflichen Luft-Wasser 
einer solchen Argyronetaglocke spielen sich dieselben Diffussions- 
erscheinungen ab wie bei der Aufnahme des O, aus Luft in die Kérper- 
fliissigkeit, weshalb man diese Erscheinung als physikalische Atmung 
bezeichnet hat. Sinkt namlich in der Luftblase der O,-Gehalt infolge der 
Abgabe ans Blut, so diffundiert neuer O, aus dem Wasser in die Luft- 
blase ein, deren O,-Gehalt so erginzt wird. Unbegrenzt ist dieser Aus- 
tausch aber nicht, da durch das Sinken des O,-Gehaltes der N,-Gehalt 
relativ gréBer wird und daher N, ins Wasser diffundiert, die Luftblase 
sich also verkleinert. Es hat der N, die Rolle einer Empfangsphase, 


_ deren Endetfekt darin besteht, daB z. B. eine Argyroneta aus einer N,- 


haltigen Luftblase mehr O, entnehmen kann als aus einer gleich groBen, 
die aus reinem QO, besteht, weil aus dieser der O, infolge des hoheren 
Partialdruckes schnell ins H,O diffundiert, die Blase sich also schnell 
selbst verbraucht. 

2. Die Atmungsbewegungen. 


Bei geringem O,-Bedarf reicht reine Diffussion zum Ersatz des ver- 
brauchten O, aus. In den meisten Failen jedoch muB8 eine Ventilation 
zur Hereintfiihrung frischer Luft oder frischen Wassers erfolgen. Die Ein- 
richtungen zur Erzielung einer Ventilation sind es erst, welche die At- 
mung in den verschiedenen Tiergruppen, vor allem den niederen, so 
auBerordentlich verschiedenartig gestalten. Die Ventilation kann durch 
Flimmern (Muscheln), durch Bewegungen der kiementragenden Extremi- 
taten (Crustaceen) oder durch Auspressen des Inhalts der Atmungs- 
organe (Pulmonaten, Insekten, Tintenfische, Wirbeltiere) erzeugt werden. 
Von einer Ventilation kénnen wir auch reden, wenn das mit der Haut 
atmende Tier sich im Wasser selbst bewegt. So ist bei Tubificiden die 
GroBe des sich hin und her schlangelnden Teiles vom O,-Gehalt des 
Wassers abhangig. 

Bei Luftatmung finden wir Ventilation unter den Evertebraten 
vor allem bei den Imagines der Insekten, bei denen bestimmte, mit Ver- 
dickungsleisten versehene Tracheen, sowie die namentlich bei gut- 
fliegenden Insekten eingeschalteten Luftblasen (Syrphiden) durch rhyth- 
mische Kontraktionen der Muskeln zusammengepreBt werden, wobei 
die Ausatmung aktiv, die Einatmung passiv erfolgt. Die Atmungs- 
bewegungen der Insekten sind an den rhythmischen Bewegungen des 
Abdomens erkennbar, im einzelnen aber sehr verschiedenartig. Die Not- 
wendigkeit einer Ventilation der Imagines gegeniiber den Larven, die 
sie vielfach nicht besitzen, ist nicht nur durch den erhdhten O,-Ver- 
brauch, sondern auch durch die Reduktion der Stigmen bedingt. 


a) Die Atmungsmechanik der Sduger. 

Bei den Saugetieren vollzieht sich der Gaswechsel im Innern des 
Kérpers in den Alveolen der Lunge als reiner Diffussionsvorgang, den 
aber eine starke Ventilation unterstiitzt. Der Weg der Atemluft geht 
iiber Nasen- und Mundhéhle, Pharynx, Trachea und Bronchien zu den 
Alveolen, wobei sie angefeuchtet und angewarmt wird. 

Die Erneuerung der Atmungsluft geschieht durch Rippen- und 
Zwerchfellbewegungen, deren Mechanismus folgender ist: die mit elasti- 
schen Fasern versehene Lunge liegt in einem von der AuBenwelt lutt- 
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dicht verschlossenen Raum, der vom Brust- und Zwerchiell begrenzt ist. 
Dieser Raum, der sog. Pleuralraum, der in Wirklichkeit fast ganz von 
der Lunge erfiillt ist, verhalt sich so, als ob sich ein Unterdruck in ihm 
befiinde. Diesen kann man sich so entstanden denken, da der Thorax 
rascher wichst als die Lunge, ein ProzeB, der sich beim Menschen nach 
der Geburt noch fortsetzt. (Der Unterdruck ist erst am 8. Tage nach der 
Geburt nachzuweisen.) Die Herstellung einer Verbindung mit der AuBen- 
luft, wodurch der Unterdruck aufgehoben wird, bezeichnet man als 
Pneumothorax. Kontraktionen des Zwerchfells und der Muskeln, die die 
Rippen verbinden, bedingen VergréBerung des Pleuralraumes. Hierbei 
vereroBert die Kontraktion des Zwerchfells den Pleuralraum nach unten, 
wahrend durch die gleichzeitige Kontraktion der M. intercostales externi 
und intercartilaginei die Rippen gehoben und der Pleuralraum auch 
horizontal erweitert wird (Fig. 4). Dadurch wird eine Erhéhung des 
Unterdrucks im Pleuralraum auf 30 mm Hg erzielt, und es erfolgt eine 
passive Dehnung der elastischen Wande 
der Alveolen, welche die Ursache fiir die 
Inspiration ist. Erschlaffung der Mus- 
keln sowie die Schwerkraft des Eigen- 
gewichtes verursachen durch Verringe- 
rung des Unterdrucks (auf 6 mm Hg) 
Entspannung der elastischen Wande 
und damit Exspiration. Beim Menschen 
im Schlaf und bei der Frau iiberhaupt 
herrschen Rippenbewegungen vor (tho- 
rakale Atmung), wiahrend sie beim 
wachen Mann gegeniiber den Zwerch- 
fellbewegungen zuriicktreten (abdomi- 
Fig. 4. m 1 n- und nale Atmung). . : 
ee aN ais Iya te Apa Bei normaler Atmung betragt die be- 
nach HamperGcer). E. Exspiration, wegte Luftmenge eines Atemzuges beim 
J. Inspiration, St. Sternum, W. Wir- Menschen 0,51, wovon aber etwa 140 cm? 
belsdule, 7. Musculi intercartilaginel, auf den schddlichen Raum entfallen. Dar- 
ze. Musculi intercostales externi, ; 
R. Rippen, Z. Zwerchfell. unter versteht man den Rauminhalt der 
Leitungswege, der fiir die Atmung ver- 
loren geht. Die GréBe der Atembewegungen kann dem Bedari angepaBbt 
werden und sowohl durch starkere Inspiration als auch Exspiration er- 
hoht werden. Durch erstere kinnen 2—2,5 1 Komplementdrluft, durch 
letztere 2,5—3 | Reserveluft der Lunge zugefiihrt werden. Bei starkster 
Ausatmung bleibt noch etwa 1 1, die Residualluft, in der Lunge zuriick. 
Von letzterer kann ein Teil als Kollapslujft durch Anlegen eines Pneumo- 
thorax ausgetrieben werden, und es bleibt dann noch die von den kolla- 
bierten elastischen Fasern zuriickgehaltene Minimalluft zuriick. Die ganze 
ventilierbare Menge ist die Vitalkapazitat der Lunge (bis 6 1 beim Men- 
schen),-die mit der Residualluft zusammen die Totalkapazitdt ausmacht. 
Die Prequenz der Atembewegungen ist bei kleinen Saéiugern unter 
gleichzeitiger Verflachung viel gréBer als bei groBen (Maus 200, Meer- 
schweinchen 70, Mensch 18, Pferd 10 pro Minute) und ist auSerdem 
natiirlich vom jeweiligen O,-Bedarf des Individuums abhingig. Die ver- 
atmete Luftmenge in der Zeiteinheit, die Atemgréfe, betragt beim Menschen 
in der Ruhe etwa 4, bei starker Arbeit bis zu 501 pro Minute. 
Das Verhaltnis der in Ruhe eingeatmeten Luft zur Gesamtluft- 
menge der Lunge bezeichnet man als den Ventilationsquotienten. Er 
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hat beim Menschen den Wert 0,1, ist durchweg bei Saugetieren klein, 
bei niederen Vertebraten und bei den Evertebraten meist gréBer. Vor 
allem Tiere mit tauchender Lebensweise, auch Saéuger und Vogel, be- 
sitzen einen hohen Ventilationsquotienten. Ein kleiner Quotient zeigt 
an, daB der O,-Gehalt an den diffundierenden Flichen konstant bleibt. 
Tiere, die sich so verhalten, haben eine konstante alveoldre Gasspannung 
(JorDAN). Fir sie ist charakteristisch, daB geringe Abweichungen in 
der Zusammensetzung der alveoliren Luft Regulationen in der Venti- 
lation hervorrufen, wodurch die Konstanz aufrechterhalten wird. Ana- 
tomisch haben Lungen mit konstanter alveolirer Gasspannung eine groBe 
Diffusionsoberflache und einen geringen schidlichen Raum. GroBer R.Q., 
der durch weitgehende gleichzeitige Erneuerung der Atemluft bedingt 
ist, zeigt Inkonstanz der alveoldren Gasspannung an. Bei Tieren, bei 
denen dieser Modus statthat, sinkt die O,-Partialspannung sehr stark, 
ehe eine ausgiebige Erneuerung erfolet. Ihre Lungen sind weit, sack- 
formig und oft mit groBem Vorratsraum versehen (Schnecke, Frosch, 
tauchende Végel und tauchende Sauger). Zwischen beiden Atmungs- 
typen gibt es Ubergange. Durch Ausschaltung der Atmungsventilations- 
mechanismen wird die Atmung mit konstantem alveolaren Gasdruck 
zu einer mit inkonstantem. Ks sinkt dann der O,-Druck in den Alveolen 
weit unter den normalen Wert. Durch Ubung kann der Mensch es bis 
zur Ausnutzung auf 3,7°% O, bringen (Berufstaucher). 

Die Zusammensetzung der alveoliren Luft, aus der die Diffusion 
ins Blut erfolgt, weicht betraichtlich von der der normalen Luft ab. Es 
besteht beim Menschen 

dié normale Luit- aus: 20,92°%, O,, 79,05%, N, und 0,03%,. CO,, 

die Alvcolarluit aus 16,49, @,, 79.8% Nound 3:8°, CO,. 

Tiere mit konstanter alveolarer Gasspannung leben also in einem wesent- 
lich ungiinstigeren Medium, als der freien Luft entspricht. 


b) Die Atmungsmechanik der Végel. 

Der Bau der Vogellunge weicht erheblich von dem der Lunge 
der Sauger ab. Die funktionell wichtigsten Abweichungen der Vogel- 
lunge sind der Verlust der Elastizitat, das Verwachsen der Lungenhaut 
mit den Knochen, der Ersatz der blindgeschlossenen Alveolen durch ein 
System kommunizierender Roéhren, die Lungenpfeifen, die sich in 
Bronchiolen und Luftkapillaren auflésen, und die von feinsten Blut- 
kapillaren durchsetzt sind, und das Auftreten damit zusammenhangender 
Luftsicke. Auslaufer derselben erstrecken sich weit in die Knochen hinein. 
Pneumatisierung der groBen Knochen findet sich vor allem bei groBen 
Fliegern. Der Mechanismus der Atmung des Vogels im Fluge und in der 
Ruhe ist ganz verschieden. 

Die Atmung im Stehen und Laufen eriolgt durch Bewegungen des 
Thorax und des Abdomens. Die zweigliedrigen Rippen driicken dabei 
durch Anziehen des Sternums die Lunge zusammen und pressen die Luit 
aus. Beim Erschlaffen der Muskeln dehnt sich das Sternum, wodurch das 
Lungenlumen erweitert und Luft eingesogen wird. Beim Vogel, der auf 
dem Riicken liegt, sind die Atembewegungen des Sternums leicht zu 
verfolgen. Unterbinden der Bewegungen bedingt Ersticken. 

Der Gang der Luft in der Vogellunge ist am besten aus beistehendem 
Schema zu ersehen (Fig. 5). Bei der Inspiration strémt die Luft unter 
Drosselung bei a in die hinteren Luftsacke und durch die Dorsobronchien 
in die Lunge, weiter durch die Lungenpfeifen in die Ventrobronchien 
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und von da in die vorderen Luftsicke. Unter Drosselung bei b und ¢— 


und Offnung bei a strémt bei der Exspiration die CO, reiche Luft aus 
den vorderen Luftsicken durch die Trachea nach auBen und die O,-reiche 
aus den hinteren in die Lunge. In den Kapillaren tritt die Ventilation 
gegen die Diffusion zuriick. Neuere Untersuchungen tiber den CO,-Gehalt 
der Luft der Luftsicke machen es wahrscheinlich, daB zwischen den 
Luftsicken besondere Verbindungen sind, die einen plotzlichen Aus- 
tausch der Luft erméglichen. 
Bei der Atmung im Fluge wird das Sternum in Inspirationsstellung 
festgestellt, da an ihm die Flugmuskeln ansetzen. Durch den Flug 
iy wird Luft in die hinteren 
Luftsicke hineingepreBt. 
Diese werden wahrschein- 
lich. in bestimmten Ab- 
stinden durch Kontrak- 
tion der Bauch- (oder 
Fliigel-) Muskulatur zusam- 
mengedriickt, wodurch die 
Luft gegen den entgegen- 
stehenden Luftstrom durch 
die Lunge gepreBt wird. 
Damit stimmt iiberein, dab 
ein festgehaltener Vogel, 
dem das Sternum fest- 
Fig. 5. Schema der vermutlichen Steuerung in gestellt ist und dem man 


der Vogellunge (nach Betue). J. Inspiration, E. Ex- [Luft durch die Nasen- 
spiration, S.abd. Saccus abdominalis, S.cl. Saccus lécher in die Lunge blast 
9 


clavicularis, Tv. Trachea, a bc Stellen zur Drosse- ; 3 
git der eeichien Serre nicht erstickt, und daf 


(Aus Kricer, Tierphysiologische Ubungen.) Vogel, die im engen Raum 
flattern, schnell Atemnot 


bekommen, da ihnen kein Zugwind entgegenweht. Die Zugluft ermoglicht » 


den Voégeln auch das Fliegen in gréBter Hohe, wahrend sie in verdiinnter 
Luft schneller sterben als Saugetiere. 


c) Die Atmungsmechanik der Reptilien und Amphibien. 

Die Atmungsmechanik der Reptilien besteht aus einem 
Schlucken der Luft und aus Bewegungen, die durch Rippen ausgelést 
werden (mit Ausnahme der Schildkréten). Die Rippen der Schlangen 
sind frei, die der Kidechsen und Krokodile gelenkig wie bei Vogeln. Nach 
der Exspiration folgt eine Ruhepause. Bei Schildkréten kommen die 
Atembewegungen durch Schlucken, rhythmische Bewegungen des 
Schulter- und Beckengirtels, durch die Wirkung bestimmter Bauch- 
muskeln und eigener quergestreifter Lungenmuskeln zustande. 

Die Atmungsprozesse der landlebenden Amphibien seien 
am Frosch erléutert. Die Froschlunge liegt nicht in einem abgeschlossenen 
Raum, so daB keine Saugwirkung erzeugt werden kann. Wir unter- 
scheiden in der Atemmechanik des Frosches zwei Phasen. Bei der ersten, 
der Kehlatmung, wird bei geschlossener Trachea und offenen Nasen- 
l6chern durch rhythmische Bewegungen der Kehlhaut die Luft im Kehl- 
raum, der in diesem Stadium gegen die Lunge abgeschlossen ist, ventiliert. 
Dann strémt unter Einsinken der Flanken aus der elastisch zusammen- 
sinkenden Lunge Luft in den geschlossenen Kehlsack und mischt sich 
mit der ihn fiillenden frischen Luft. (Vortreten der Augen, der Kehle 
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und des Trommeltells.) Dem schlie8t sich die Inspiration dieser Misch- 
luit durch Schlucken mit Hilfe der Muskulatur des Mundbodens und 
Zungenbeins an. Dann beginnt wieder die Kehlatmung. SchlieBen der 
Nasenlicher oder des Mundes hat reflektorisch Offnen des Kehlkopfes 
zur Folge. | 

d) Die Atmungsmechanik der Fische. 


In der Regel wird das Wasser bei der Inspiration durch Bewegungen 
des Mundes (Knochenfische) oder durch die Spritzlécher (Rochen) auf- 
genommen und bei der Exspiration, hauptsachlich durch Bewegungen 
der Kiemendeckel, an den respiratorischen Flaichen vorbei in den Kiemen- 
raum geleitet, den es durch die Branchiostegalklappen verlaBt. 

Neben der Kiemenatmung spielt bei manchen Fischen die Haut- 
atmung eine groBe Rolle (Aal); vor allem erfolgt die Abscheidung der 
CO, zum allergréBten Teile durch sie. Andere Fische, wie der Schlamm- 
peitzger, besitzen Darmluftatmung, die in O,-armem Wasser die Kiemen- 
atmung ersetzt. Bestimmte Darmstellen enthalten reichlich Blut- 
kapillaren, an denen vorwiegend der Gasaustausch erfolgt. 

Die Schwimmblase hat im allgemeinen nur untergeordnete Bedeu- 
tung fiir die Atmung (vel. p. 209), anders aber da, wo sie direkt als 
Lunge funktioniert wie bei Dipnoern, Crossopterygiern und Holosteern, 
bei denen diese Funktion durch starkere Blutversorgung vorbereitet ist, 
so daB sie als Unterstiitzung oder Ersatz der Kiemenatmung dient. 


3. Die Regulation der Atmungsbewegungen. 


Die Regulation der Atmung ist eine Regulation der Ventilation. 
Bei vielen niederen Tieren mit geringem gleichmaBigen O,-Verbrauch 
kennen wir keine Regulation, bei anderen — Wassertieren — gibt es 
eine indirekte Regulation, die bei O,-Mangel in dem Aufsuchen besseren 
Wassers besteht, ein Vorgang, der auch schon durch die damit ver- 
bundene Wasserbewegung direkt regulierend wirkt. Bei manchen In- 
sekten und Mollusken finden wir eine Diffusconsregulation durch Ver- 
anderlichkeit der Stigmen- bzw. Lungendffnung. Im allgemeinen be- 
steht aber die Regulation in der Veranderung der Frequenz und der 
Amplitude der den respiratorischen Flachen O, zufiihrenden Ventilations- 
elnrichtungen. 

Die Reizauslésung fiir die Regulationsbewequngen kann chemisch 
oder peripher nervés sein. Die chemische Wirkung geht von verschiedenen 
Stoffen aus. Anregend auf die Ventilation wirken O,-Mangel, CO,-An- 
reicherung, sowie Verschiebung der py zur sauren Seite, die z. T. auf 
der CO,-Anhaufung, z. T. auf der unter besonderen Verhaltnissen er- 
folgenden Milchsiurebildung beruht. 

Der O,-Mangel ist vorwiegend reizauslésendes Moment bei Wasser- 
tieren (Aeschnalarve, Fische), weniger bedeutungsvoll und empfindlich 
bei Luftatmern. Bei Fischen bedingt Verarmung des Blutes an QO, als 
Folge der Verarmung des Wassers an O, starkere Ventilationsbewegungen. 
Bei luftatmenden Tieren kommt der O,-Mangel nur dann zur Wirkung, 
wenn der feinere CO,-Mechanismus ausgeschaltet ist. Dies geschieht 
z. B. bei sehr starker Luftverdiinnung, bei der es zu keiner Anhaufung 
von CO,, wohl dagegen zu einer infolge des O,-Mangels unvollkommenen 
Oxydation kommt, die mit der Milchsdurebildung halt macht, welche 
ihrerseits den Reiz zur verstairkten Ventilation gibt. Die Reizwirkung 
der Milchsdure aber ist geringer als die der CQy. 
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O,-Mangel und Milchsiurebildung sind die Ursachen der sog. 
Cheyne-Stokes-Atmung in groBer Hohe tiber dem Meeresspiegel. Kine 
Reihe schneller Atemziige oxydiert die Milchséure zu CO,, die bei 
dem Mangel an CO, so schnell beseitigt wird, da$ keine Reizwirkung 
durch sie entsteht. Dann erfolgt infolge Fehlens jeglicher Reizwirkung 
Atemstillstand, bis durch neue Milchsdurebildung sich der Vorgang 
wiederholt. 

Die CO,-Anreicherung ist der wichtigste Regulationsreiz, haupt- 
sichlich fiir Lufttiere, aber auch wirksam bei Wassertieren. So reagiert 
Octopus auf geringe CO,-Steigerung des Blutes sehr emptiindlich. Bei 
hoher CO,-Spannung tritt dagegen schnelle Lahmung auf. Hohe CO,- 
Spannung wird aber verhindert, da die Haut fiir CO, permeabel ist, so 
daB die Abgabe sehr leicht erfolgt. Auch bei den Fischen ist die CO, 
nicht ohne Wirkung. 

Die CO,-Anreicherung im Blute der Saugetiere kommt dadurch 
zustande, daB zu geringe Ventilation den CO,-Partialdruck in den Al- 
veolen ansteigen laBt, wodurch die Herausdiffusion der CO, herabgesetzt 
wird. Eine Steigerung des CO,-Gehaltes um 0,2°% im Blut hat eine 
Verdoppelung der ventilierten Luftmenge zur Folge (Mensch). Ks tritt 
Dyspnoe oder Hyperpnoe aul, d. h. die Atemziige werden schneller und 
tiefer. Umgekehrt fitihrt Verminderung der CO, oder Verschiebung 
der py zur alkalischen Seite hin, z. B. nach einer Reihe tiefer schneller 
Atemziige, zur Apnoe, d. h. zu einem Stillstand der Atembewegungen. 
Muskelarbeit wirkt séurebildend und bedingt daher Hyperpnoe. Bei 
zu starker CO,-Steigerung kommt es zu einer Lahmung der Atem- | 
bewegungen (Asphyxie). 

Auf nervosem Wege koénnen die Atembewegungen durch sensible 
Nerven der Haut beeinfluBt werden. Kneifen der Haut hat Steigerung 
der Atembewegungen zur Folge, die biologisch als Vorbereitung fiir 
Abwehrbewegungen aufgefaBt werden kann. UbergieBen mit kaltem 
Wasser bedingt tiefe Inspiration. 

Die Wirkung dieser Reize lauft tiber die sog. Atemzentren, die 
wir vor allem von Arthropoden und Vertebraten kennen. Bei ersteren 
liegen diese Reflexzentren segmental im Bauchmark oder sind in be- 
stimmten Abdominal- oder Thorakalganglien konzentriert (bei der 
Aeschnalarve im letzten Abdominalganglion). Bei den Vertebraten 
liegen die Zentren bilateral vor allem in der Medulla oblongata, bei den 
Saugern im Bereich der 8.—10. Hirnnerven, bei Fischen etwas weiter 
ausgedehnt. Daneben scheinen noch spinale Nebenzentra wirksam zu 
sein. Das Atemzentrum wird durch die vorher erwihnten chemischen 
und nervésen Reize beeinfluBt und regt nach Mabgabe dieser Reize 
aul zentrifugal nervésem Wege (N. phrenici und intercostales) das Zwerch- 
fell und die Interkostalmuskeln zur Tatigkeit an (vgl. Fig. 4, p. 102). 

Auf das Atemzentrum wirkt vor allem der N. vagus hemmend 
beziiglich der Inspiration und Exspiration, indem durch seine Vermitt- 
lung jede Inspiration das Eintreten der Exspiration und jede Exspiration 
das Eintreten der Inspiration hervorruft: Selbststewerung der Atmung. 
Daher bedingt Durchschneidung beider Vagi Vertiefung und Verlang- 
samung der Atembewegungen. 

AuBerdem innerviert der N. vagus die Bronchialmuskeln, die er 
entsprechend seinem Erregungszustande kontrahiert, wahrend sie durch 


Sympathikuswirkung erschlaffen. Zu starke Vaguserregung bedingt das 
Bronchialasthma. 
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Auber der bisher geschilderten unwillkiirlichen gibt es auch inner- 
-halb gewisser Grenzen eine willkiirliche Beeinflussung der Atembewe- 
gungen (beim Sprechen, Singen und bei psychischer Ablenkung, letzteres 
nicht willkiirlich). 

Die Anpassung luftatmender Wassertiere an die tauchende Lebens- 
weise hat bemerkenswerte Anderungen nicht nur in der Morphologie 
der Atmungsorgane, sondern auch im Regulationsmechanismus zur Folge. 
Erstere bestehen in einer VergréSerung der Lunge zur Mitnahme gréBerer 
Luitmengen. Bei Wasserschlangen erstreckt sich die Lunge bis zum 
Alter, bei Wasserséugern wird die Brusthéhle durch Schriag-, ja Hori- 
zontallage (Wale) des Zwerchfells nach hinten verlingert, wobei durch 
erdBere Beweglichkeit der Rippen die O,-Aufnahme noch gesteigert ist. 
Die Anderung des Regulationsmechanismus zeigt sich darin, da8 alle 
Taucher unter Wasser apnoisch werden, d. h. daB trotz O,-Mangels und 
CO,-Anreicherung kein Reiz zu unter Wasser unméglichen Atembewe- 
gungen ausgelést wird. Damit steht in Zusammenhang, da unter Wasser 
reflektorisch der Herzrhythmus verlangsamt und der Stoffwechsel 
herabgesetzt wird (Ente). Bei der Ente ruft schon eine Benetzung der 
Nasenlécher mit Wasser langere Apnoe hervor. Diese Anpassungen be- 
dingen, da sie unter Wasser erst nach 23, in Luit mit zugeschniirter 
Trachea schon nach 7 Minuten erstickt. 


B. Der Transport der Gase durch das Blut. 
a) Der Transport des O, zu den Oxydationsstellen. 

Bei Tieren, die keine respiratorischen Farbstoffe besitzen, wird der 
gesamte O, im Blutplasma entsprechend seinem Partialdruck gelést 
und als geléster O, durch den Organismus gefihrt. Bei allen Tieren 
mit héherem O,-Bedarf erfolgt auBerdem eine Bindung von O, an einen 
dann vorhandenen respiratorischen Farbstof{. Der Sinn dieser Bindung 
ist die Verringerung des O,-Partialdrucks, da der gebundene O, keinen 
solehen mehr ausiibt. Der Effekt der Bindung besteht in der sehr starken 
Erhéhung der O,-Kapazitat des Blutes bei gleichbleibendem Partial- 
druck, so bei Vertebraten, Mollusken, Wiirmern und einigen Arthropoden. 
Bei hoéheren Tieren mit starkem Farbstoffgehalt (Hb) spielt der Trans- 
port durch Lésung keine Rolle mehr, da der Anteil von geléstem O, im 
Verhaltnis zum gebundenen zu gering ist. Anders ist dies bei Tieren 
mit Haimocyanin, das verhaltnismaBig wenig O, zu binden vermag. 

Die Bindung des O, an diese Farbstoffe ist eine Gleichgewichts- 
reaktion. Am genauesten sind die Bedingungen dieses Gleichgewichts 
beim Hb der Sauger bekannt: Hb+ 0,7. HbO,. Je nach der O,- 
Spannung ist das Gleichgewicht nach der einen oder anderen Seite ver- 
schoben. Die O,-Spannung in der Lunge betragt 139, O, = 100 mm Hg 
(Alveolenspannung), die der Gewebe 5% = 40 mm Hg (Gewebsspannung). 
Reines Hb ist bei 100 mm Hg zu 92%, bei 40 mm Hg zu 84% in HbO, 
iiberfiihrt. Die Abgabe von O, bei diesen Spannungen wiirde daher 
nur 8% des gebundenen O, betragen. In Wirklichkeit sinkt im Blute 
der Gehalt an HbO, bei den angefiihrten Spannungen von 95% auf 50% 
HbO,. Die O,-Spannung, bei der 95°% HbO, entsteht (Alveolarluit), be- 
zeichnet man als Ladungsspannung, diejenige, der 50% HbO, (Mensch) 
entspricht (Gewebsdruck), als Entladungsspannung. Die starkere Dis- 
soziationsalteration im Blut beruht darauf, da unter natiirlichen Be- 
dingungen eine Reihe von Faktoren die Aufnahme von O, in der Lunge 
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begiinstigen und die Abgabe an die Gewebe erleichtern. Gerade in. 
dem Bereich, in dem die Verschiebungen der Reaktion HbO, 2 Hb + Og, 
stattfinden, zieht eine geringe Verschiebung der O,-Spannung starke: 


Verschiebungen des Gleichgewichtes nach sich. 


Die Faktoren, die diese Verainderung der Dissoziationskurve be-. 


dingen und die Veranderlichkeit der Dissoziation hervorrufen, sind 
folgende: 

1. Der Elektrolyt- und Kolloidgehalt. Wahrscheinlich beruhen die 
verschiedenen Dissoziationskurven verschiedener Tiere auf den ver- 
schiedenen Globinkomponenten des Blutfarbstofts. 

2. Die Temperatur. Hihere Temperatur (Gewebe) begiinstigt die 
Abgabe, tiefere Temperatur (Lunge) dagegen Aufnahme von Og. 

3. Der py-Gehalt. Durch Verschiebung der py zur sauren Seite 
wird die Abgabe erleichtert, d. h. sie tritt schon in gleichem Ausmah 
bei héherem O,-Partialdruck ein. Da durch die CO,-Produktion die py 
in den Geweben (venéses Blut) saurer ist als im arteriellen Blut der Lunge, 


wird dadurch der Gaswechsel erleichtert (vgl. Fig. 6). 
Bei den anderen re- 


fiihrenden Tieren liegen 
sehr verschiedene Verhalt- 
nisse vor. 

Hb findet sich bei allen 
Vertebraten mit Ausnahme 
des Amphioxus und bei 
einzelnen Vertretern fast 
aller anderen Tiergruppen, 
vor allem solchen, die un- 

OQ 10 20 30 40 50 60 70 80 90 100 110 120 130 140 150 ter schlechten Atmungs- 
Sauerstoffspannung im Saturator in mm Hg. bedingungen leben. Bei 

Fig. 6. Sauerstofisittigungskurven des Pferdeblutes den Vertebraten liegt es in 
bet verschiedenen CO,-Spannungen (nach Bonn). der Oberflache der Ery- 
throzyten, bei den Everte- 

braten ist es in der Regel im Plasma gelést. MengenmiaBig bildet es in 
den Erythrozyten 95°% der Trockensubstanz (Mensch), woraus seine 
Bedeutung erhellt. Aufs Gesamtblut bezogen betragt sein Gehalt im 
Saugerblut 12—14%, beim Regenwurm 3,7% und bei Planorbis 1,5%. 
Der Wirkungsmechanismus des Hb aller Tierarten scheint quali- 
tativ derselbe zu sein, doch ist er infolge der spezifischen Dissoziations- 
verhaltnisse quantitativ verschieden, so daB man aus dem Hb-Gehalt 
keine direkten Schliisse auf den Wirkungsgrad ziehen kann. Bei Kalt- 
bliitern spielt hier vor allem die Temperatur und bei Wasseratmern 
der O,-Gehalt eine groBe Rolle. Im allgemeinen la48t sich feststellen, daB 


Sauerstoffsattigung des Blutes in %/,. 


Ladungs- und Entladungsspannung so liegen, daB der O,-Transport bei 


den gegebenen Lebensbedingungen ermiéglicht ist. Vor allem ist die Ent- 
ladungsspannung bei Fischen gegeniiber dem Warmbliiterblut unter 
Beriicksichtigung der tieferen Temperatur stark heraufgesetzt, d. h. im 
Fischblut wird der O, aus dem HbO, schon abgegeben, wenn Sauger- 
blut HbO, kaum dissoziiert. Der Grund fiir die verschiedenen Disso- 
ziationsverhaltnisse wird auf den spezifischen Elektrolytgehalt und die 
Globinkomponente zuriickgefiihrt. 

Die Wirkungsweise des Hb im Tierreich ]a8t sich am besten unter 
folgenden Gesichtspunkten verstehen: 


spiratorische Farbstofte — 
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Bei hoher O,-Spannung der Gewebe, starkem O,-Verbrauch (Sauger, 
Vogel) und langem Transportweg unterstiitzt das Hb den Antransport 
des O,. Bei niederer O,-Spannung der Gewebe (viele Kaltbliiter), ge- 
ringem O,-Verbrauch und kurzem Transportweg reicht dazu in O,-reicher 
Umgebung der O,-Transport durch Lésung des O, im Blutplasma aus. 
Die Gewebe sind schon dadurch mit O, iibersiittigt, so daB die Ent- 
ladungsspannung des Hb nicht erreicht wird. Diese Tiere atmen daher 
unter solehen Bedingungen ohne Hb. Der Transport durch Hb tritt erst 
hinzu, wenn infolge O,-Mangels des Mediums, in dem das Tier lebt, der 
O,-Gehalt im Gewebe sinkt und die Entladungsspannung unterschritten 
wird. Wir haben hier also einen zusatzlichen O,-Transport (Planorbis, 
Chironomus), der eine weitere Ausnutzung des O, des Mediums gestattet. 
Das Primare fiir das Funktionieren des Hb-Mechanismus ist der O,- 
Bedarf der Gewebszellen. In manchen Fallen (bei Chironomiden) liegt 
aber die Dissoziationskurve so, daB die geschilderten Beziehungen zur O,- 
Ausnutzung nicht verwirklicht sind (Harnrscu). 

Bei manchen Mollusken und Crustaceen ist die Rolle des Hb 
durch Hamocyanin (Hey) tibernommen worden, das stets im Blut- 
plasma gelost ist. Der Gehalt an Hey im Blute der Weinbergschnecke 
betragt 2°, in dem von Cephalopoden 9%. 1g Hey bindet 0,57 cm? O,. 
Es betraigt das Verhaltnis von geléstem O, zu gebundenem O, bei Helix 
0,65—0,75°%. Helix nimmt mit Hilfe des Farbstofis 2mal so viel O, 
auf, als sie ohne ihn aufzunehmen vermochte, wahrend beim Menschen 
das Verhaltnis 40:1 ist. 

Die Dissoziationskurve des Hey weicht in manchen Punkten be- 
trachtlich von der des Hb ab. Die O,-Abgabe ist im Hey erleichtert, 
d. h. schon bei héherer O.-Spannung méglich als beim Hb. Damit steht 
in Beziehung, daB die O,-Spannung in den Geweben von Helix recht 
hoch ist. Auch die Ladungsspannung ist herauigesetzt, so daB bei einem 
O,-Druck, der dem der Luft entspricht, die Sattigung mit O, viel weniger 
eroB ist als bei Hb. Das bedingt die geringere Wirksamkeit des Hey. Fir 
den Kohlensauretransport spielt das Hey eine ahnliche Rolle wie das Hb. 

Andere O, transportierende Farbstofte sind: 

Das Hamerythrin der Sipunkuliden, oxydiert von tiefroter, redu- 
ziert von hellrosa Farbe, das in kernhaltigen Erythrozyten liegt. 

Das Chloreruorin mancher Chaetopoden, das oxydiert und reduziert 
eriin ist, aber ein verschiedenes Spektrum besitzt. Ks soll mit Hb ver- 
wandt sein und ein etwas geringeres O,-Bindungsvermégen besitzen. 


b) Der Transport der CO,. 

Auch der Transport der CO, erfolgt teils in geléstem, freiem Zu- 
stande als Kohlens&ure, teils in gebundenem. Die physiologische Be- 
deutung der CO,-Bindung liegt vor allem darin, daB durch sie starke 
Verschiebungen der py verhindert werden. Bei der Bindung der CO, 
spielen das Hb und das Blutplasma als Kohlensaéureiibertrager eine wich- 
tige Rolle. _ 

Diese Ubertragung geschieht beim Vertebratenblut in folgender 
Weise: Das Hb in den Erythrozyten wie auch die EiweiBe des Plasmas 
sind bei geringem CO,-Gehait (im arteriellen Blut) als Alkaliverbindung, 
d. h. als Anion, vorhanden. Beim Durchgang des Blutes durch die Gewebe 
wird der CO,-Gehalt des Plasmas vermehrt. Da die Erythrozyten eine spe- 
zifische Anionenpermeabilitat besitzen, d. h. nur Anionen, keine Kationen 
durchtreten lassen, ereignet sich folgendes: Die CO, tritt in die Ery- 
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throzyten ein und bildet als starkere Saéure nach der Gleichung: — 
CO, + H,O + Hb- Na VY H-Na-CO;+ Hb-H entioniertes Hb und 
Bikarbonat. Die rechte Seite dieses Gleichgewichtes hat in venésem 
Blut das Ubergewicht, vor allem auch deshalb, weil durch die Abgabe 
von O, das entstehende Hb eine 70mal schwachere Saure ist als das 
HbO, und daher viel leichter sein Alkali zur CO,-Bindung sich entreiBen 
laBt. Es erfolgt so der Transport als NaHCO, in den Blutkorpern. 

Steigt der CO,-Gehalt noch weiter, so wandert Cl’ aus dem Plasma 
in die Erythrozyten, entreiSt dem Bikarbonat Na unter NaCl-Bildung 
bzw. unter Bindung an amphoteres Hb. Das Anion CO,H’ wandert ins 
Plasma und bildet dort erneut NaH-CO,. Bei Abnahme des CO,-Ge- 
haltes ist der Vorgang reversibel. 

Bei der O,-Auinahme in der Lunge verschiebt sich das Schwer- 
gewicht dieser Reaktion auf die linke Seite, da durch Aufinahme von 
O, HbO, entsteht und als stairkere Saure dem Bikarbonat das Alkali 
entreiit, worauf bei dem niederen CO,-Partialdruck die CO, ins Plasma 
und dann in die AuBenluft diffundiert. Es ergibt sich also, daB in der 
Lunge der O, die CO, austreibt und im Gewebe die CO, den Og. 

Bei Zunahme der CO,-Abgabe ans Blut tritt also eine Zunahme des 
Bikarbonats im Plasma auf. Der Quotient CO,: NaHCO, bleibt dabei 
weitgehend konstant. Diese Konstanz ist notwendig zur Erhaltung des 
H’-Spiegels (Sdaurebasenglerchgewicht). Die Fahigkeit der Bikarbonat- 
bildung bezeichnet man als Alkalireserve oder Sdurebindungsvermogen, weil 
infolge der Pufferwirkung des Bikarbonats (vgl. p. 9) eine Ansduerung 
des Blutes durch Abfangen der H* hintangehalten wird. Das Haupt- 
pulfervermogen geht also von Hb aus, daneben spielen auch die Plasma- 
elweiBe eine Rolle. 


C. Die innere Atmung (Zellatmung). 

Die Vorgange bei der inneren Atmung beruhen auf der Wirkung 
von Katalysatoren, deren Bedeutung darin besteht, den reaktions- 
unfahigen molekularen O, in eine reaktionsfahige Form zu _ bringen. 
Dies geschieht durch Vermittlung des WarBureschen Atmungsfermentes 
(vgl. aber p. 46). Dieses ist ein haminartiger thermostabiler Kérper, 
der in seinen Eigenschaften dem Bluthamin weitgehend gleicht und wie — 
dieses mit CO, wenn auch 1000fach schwacher, reagiert. Das Atmungs- 
ferment ist mit freiem Hamin, das nur sehr schwach katalytisch wirkt, 
nicht identisch. Seinem Spektrum sehr ahnlich ist das Spektrum des 
Spirographishamins der Borstenwiirmer und des Phaeohimins b, das 
aus Chlorophyll b dargestellt wird. | 

Das Ferment kommt in allen Zellen in sehr geringen Mengen vor. 
Nur 4/959 des vorhandenen Fe entspricht dem Ferment. Mit ihm ge- | 
meinsam ist stets ein ahnlicher Stoff, das Cytochrom, vorhanden, das sich — 
aber weder mit O, noch mit CO bindet (vgl. p. 46). Es wird als entartetes — 
Atmungsferment oder als Reservehamin aufgefaBt. Auch das Blut-Hb 
ist als ein Atmungsferment aufzufassen, das die Fahigkeit zur Katalyse — 
verloren, aber die Fahigkeit zur O,-Bindung behalten hat. . 

Diese katalytischen Prozesse sind nicht an die Intaktheit der Zellen 
gebunden, sie gehen auch im Zellbrei vor sich, doch ist es nétig, daB 
bestimmte Strukturen in der Zelle, an denen sich eben die katalytischen 
Prozesse abspielen, erhalten bleiben. 

Die Mitbeteiligung von Oberflaichenkraften beim Atmungsvorgang 
1aBt sich auch im Modellversuch nachweisen, wobei oberflichenaktive 
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Korper, wie z. B. Narkotika, in gleicher Weise die Atmung hemmen 
wie in der Zelle. Dies geschieht in der Weise, daB sie die Stoffe, die 
oxydiert werden sollen, von den Oberflachenstrukturen verdrangen und 
dadurch die Oxydation verhindern (vgl. p. 46). Man spricht daher von 
besonderen Verbrennungsorten in der Zelle. Als Beispiel sei auf das 
Warsuresche ,,Kohlemodell’‘ hingewiesen. Bringt man zu einer (Ie- 
haltigen) Tierkohle einen oxydierbaren Stoff (Aminosauren), so wird 
er bei 38° durch den Luftsauerstoff oxydiert. Zusatz von Eisen be- 
schleunigt, Zusatz von CNH oder anderen die Zellatmung hemmenden 


Stoffen verlangsamt die Oxydation. 

Das Endziel dieser Vorgange ist die Herbeifiihrung der Knallgas- 
reaktion (vgl. p. 20), die wahrscheinlich die einzige energieliefernde 
Reaktion ist und pro Mol 68 Kal liefert. 

Auch die CO.-Abscheidung ist ein fermentativer ProzeB, wobei 
durch die Karboxylase aus den durch Auftreten der Knallgasreaktion 
iibrig bleibenden Ketten CO, abgespalten wird. Hierbei tritt kein ins 
Gewicht fallender Energiegewinn auf. 
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Die Korperfliissigkeit besteht aus einer Salze und organische Stoife 
enthaltenden Fliissigkeit, in der in der Regel aktiv oder passiv beweg- 


liche Zellen suspendiert sind. 


-spiilende und durchdringende 
-Agens dar, das die Wande- 
rung der chemischen Stoffe 
von Zelle zu Zelle, von Organ 
zu Organ bewirkt. Daraus 
leiten sich alle Funktionen 
ab, die diesem Verbindungs- 
system als innerem Milieu 
-zukommen. 

Ks tritt in zwei Formen 
auf, als Blut und als Lymphe 
bzw. Colomfliissigkeit. Das 
Blut besteht aus dem schwach 

gelb gefarbten Blutserum, in 

dem farblose améboide weibe 
und rote Blutkérper sowie 
~Blutplattchen enthalten sind. 
Die Lymphe ist chemisch 
gleichartig mit dem _ Blut- 
serum, enthalt aber an festen 
| Bestandteilen nur Lympho- 
mayten. Auch die Zerebro- 
spinalfliissigkeit ist dem Blut- 
serum &hnlich. 


Sie stellt das alle Korperzellen um- 


Fig. 7. Schema des Blut-Lymphkreis- 
laufs. A. Arterie, J. Interzellularspalten, 
kK. Kapillare, L. Lymphgang, Lk. Lymphknoten, 
V. Vene. Die ausgezogenen Pfeile geben die 
Richtung der Strémung der Blutfliissigkeit, die 
punktierten Pfeile die der Lymphe an. 


Bei den hoheren Tieren erfolgt ein Kreislauf der Fliissigkeiten in 
folgender Weise: Aus der Zelle wird durch ihren Turgeszensdruck 
Flissigkeit ausgepreBt, die sich in den Interzellularraumen ansammelt 
und so die Célomfliissigkeit bildet oder in die Lymphbahnen gelangt, 
die ihrerseits wieder in die BlutgeféaBe miinden. Die BlutgefaBe geben 
wieder Stoffe und Flissigkeiten ab und schlieBen so den Kreislauf (Fig. 7). 
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Bei vielen niederen Tiergruppen ist die Trennung in diese funktionell 
verschiedenen Kreislaufsysteme noch viel weniger streng (Mollusken, 
Arthropoden), eine Folge der viel weniger ausgepragten funktionellen Spe- 
zialisation. Man hat sich dagegen gewehrt, die in BlutgefaBen kreisende 
Korperfliissigkeit der niederen Tiere als Blut zu bezeichnen, weil ihre 
Zusammensetzung und ihre Funktion nicht mit dem Blut der Wirbel- 
tiere iibereinstimmen. Diese Stellungnahme erscheint unberechtigt, denn 


es ist eine Selbstversténdlichkeit, da der Funktionsbereich des Blutes | 


sich in den Gesamtfunktionsplan eingliedern muB. 

Bei einfach gebauten kleinen Tieren fehlt eine Korperfliissigkeit 
itiberhaupt, bei ihnen erfolgt der Stoffaustausch von Zelle zu Zelle durch 
Diffusion. Dieser primitive Zustand ist nur da moglich, wo der Stofi- 
austausch trige ist und nur kurze Strecken zu bewaltigen hat (z. B. bei 
Schwimmen und Hydrozoen: blutlose Tiere). 

Die wesentlichsten Funktionen des Blutes sind folgende: 

1. Versorgung der Kérperzellen mit Sauerstoff nach seiner Auf- 
nahme in den Atmungsorganen und Zufuhr der Nahrstoffe zu Leber 
und Kérperzellen nach ihrer Aufnahme durch den Darm. Hierbei iiber- 
nimmt die Lymphe den Fetttransport (vgl. Fig. 2, p. 84). — 

2. Abtransport der Verbrauchsstoife zu den Organen der Ab- 
scheidung. 

3. Transport der gebrauchsfertigen Betriebs- und Baustoife inner- 
halb des Organismus. 

4. Transport der vom Organismus gebildeten spezifischen Regu- 
lationsstoffe (Hormone) sowie der Schutzerzeugnisse (Leukozyten) gegen 
in den Organismus eingedrungene Fremdorganismen. 

5. Die Aufrechterhaltung des normalen Salzgehaltes des Organis- 
mus. Als Schutz gegen Blutverluste findet sich da, wo das Leben 
durch groBe Blutverluste gefaéhrdet werden kann, die Fahigkeit zur Ge- 
rinnung (manche Mollusken, Crustaceen, Vertebraten). 

Um die Funktionen des Blutes als Organ verstehen zu kénnen, 
miissen wir seine Bestandteile in aller Kiirze kennenlernen. Wir gehen 
dabei von den am besten bekannten Verhaltnissen bei Vertebraten aus 
und ziehen die anderen Tiertypen nur vergleichsweise heran. 


1. Die festen Bestandteile des Blutes. 


Die Zellbestandteile des Blutes der Saugetiere sind die Erythro- 
zyten, die weifen Blutkérper und die Trombozyten oder Blutplattchen. 
Die bikonkaven Erythrozyten sind bis auf die der Sauger kernhaltig. 


Bei letzteren erfolgt vor Beginn der funktionellen Tatigkeit die Karyo- — 


lysis, die eine Anpassung an die gesteigerte funktionelle Tatigkeit ist, 
und die eine kurze Lebensdauer von etwa 6 Wochen fir die Erythrozyten 
im Gelolge hat. Die Gré8e der Erythrozyten nimmt im allgemeinen 
mit zunehmender Organisationshéhe ab. Uber GréBe und Zahl der 
Erythrozyten in 1 mm?® Blut gibt nachstehende Tabelle Auskunit: 


U Mill. U. Mill. 
7iiterrocieu-we-a ok 21x20 0,14 Straube oe 149 1,62 2a 
Ader ede Mb eoe teaeets Lop Lore LW) AO. DOs tet Bes eee ees 14x 2,40 i 
COANE Citar. ween pauede eects 12a 92/00 Hlefantsnael: ween et 9,4x<9,4 2,02 
Feuersalamander ........ 43x25 0,09 SCD WOLisa eck ete: (5,2—6,9)? 6,96 
(ZhASTT OSC laa eeeeen a eo 20° 6s OA0 LICE Ogg cer pas era es 3,0 <3.0s Lo.um 
Ringelna terme... ee US od Oe Menscligg fe eee. \ (6,6—9,2)? 4,5 

f rie Me ke ee jy ae 5,0 
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Die Erythrozyten des Menschen enthalten rund 57,5°% Wasser, sind 
also nach Knochen und Fettgewebe die trockensten Gebilde des Kérpers. 
75% der nicht aus Wasser bestehenden Masse ist Himoglobin. fiir 
Saugetiere gilt das Biirkersche Verterlungsgesetz, das aussagt, dab der 
Hb-Gehalt der Oberflicheneinheit eine Konstante, also die Oberflichen- 
eroBe der Erythrozyten ein MaB des Hb-Gehaltes ist. Diese Konstante 
ist 31-10-' ¢ Wenn also auch das Blut der verschiedensten 
Saéuger noch so verschieden in bezug auf Erythrozytenzahl und Hb- 
Gehalt ist, so fallt doch auf die EKinheit der Oberflache von 1 yu? die- 
selbe Hb- Menge von 31-10-'¢. Dieser Wert ist das spezifische Ober- 
fldichen-Hb. (Uber die Wirkungsweise der resp. Farbstoffe vel. p. 38 ff.) 

Kin Teil der Erythrozyten befindet sich, vor allem in der Milz, 
in Reserve und greift bei Bedarf funktionell in den Kreislauf ein (Big, 9, 
p. 124). Daraut ist die starke Veranderung der Erythrozytenzahl beim 
Bergsteigen und bei Luftfahrten zuriickzufiihren, die in kiirzester Zeit 
vonstatten geht. Bei einem Anstieg von 250 m auf 2000 m tritt beim 
Menschen eine Steigerung von 500000—1000000 pro 1 mm? auf, ent- 
sprechend eine Verminderung beim Abstieg. 

Verhindert man die Gerinnung, so sedimentieren im Sehontion 
Blut die Erythrozyten. Die Sedimentationsgeschwindigkert ist sehr grob 
beim Pierdeblut, beim Rinder- und Menschenblut jedoch gering. Hier 
vermag erst scharfes Zentrifugieren die Trennung zwischen blutkorper 
und Blutplasma zu vollziehen. Fiir Menschenblut charakteristisch ist 
die Agglutination der Erythrozyten in Geldrollenform. 

Die Erythrozyten verhalten sich gegen Anderung der Salzkonzen- 
tration wie osmotische Zellen. In hypertonischen Lésungen schrumpfen 
sie bis zur Stechapfelform, in hypotonischen quellen sie, da ihre Zellhaut 
fiir Salze undurchlassig, fiir Wasser durchlassig ist. Wird die Hypotonie 
zu stark, so bringt der entstehende hydrostatische Druck die Zellhaut 
zum Platzen. Es tritt Hamolyse auf; das Hb flieBt ins Plasma. AuBerlich 
ist dies daran erkenntlich, daB8 das deckfarbig erscheinende Blut lack- 
farbig wird (vgl. p. 6). 

Bei den Evertebraten treten zwar auch Farbstoff fiihrende Zellen 
auf, so gelegentlich bei den Echinodermen. In der Regel sind es 
kernhaltige Amébozyten, gelegentlich auch kernlose, die solche Farb- 
stoife fihren. Nie aber kommt ihnen die Bedeutung der Erythro- 
zyten zu, da der O,-Transport durch Bindung hier nur eine unter- 
geordnete Rolle spielt. 

Die Leukozyten, die sich auch in der Lymphe finden, sind im Gegen- 
satz zu den nur passiv beweglichen Erythrozyten infolge ihrer améboiden 
Kigenschaften aktiv beweglich. 

Nach dem Aussehen im Leben stellt man bei den Vertebraten den 
hyalinen Lymphozyten die gekérnten Granulozyten gegeniiber. Letztere 
tiberwiegen bei erwachsenen Saéugern, erstere sind bei den anderen Verte- 
braten und im Jugendzustande der Sauger stark in der Uberzahl. 

Nach dem farberischen Verhalten unterscheidet man fiinf Formen, 
die Lymphozyten, die Monozyten und die neutro-, azido- und basophilen 
Leukozyten. Die Leukozyten und Lymphozyten entstehen in Knochen- 
mark, Thymus, Milz und in Lymphknoten, die in die Lymphbahnen 
eingeschaltet sind. Bei Infektionen kommt es, oft regional begrenzt, 
zu einer starken Uberfunktion der Lymphknoten, auBerlich an ihrer 
Anschwellung erkennbar, die zu einer betrachtlichen Steigerung der 
Leukozytenzahl fihrt. 
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Der normale Leukozytengehalt beim Menschen betragt 5—10000 
weiBe Blutkérper in 1 mm® Blut. Starke Steigerung bezeichnet man 
als Leukozytose, in extremen Fallen als Leukadmie (bis 500000 in 1 mm%). 
Funktionell werden die Leukozyten innerhalb und auBerhalb der Blut- 
bahn zu den verschiedensten Zwecken verwandt. Sie nehmen in den 
Organismus eingedrungene Fremdkérper auf (Kohlenstaub) und be- 
férdern sie nach aufen in den Darm. Sie phagozytieren Bakterien, 
artfremde Stoffe und Zelltriimmer und losen sie auf. Dabei verlauten 
intrazellular fermentative Vorginge, die sich aber auch extrazellular bei 
ihrem Zerfall bemerkbar machen, da ein trypsinartiges Ferment, das 
Kathepsin, sowie Erepsin frei werden, Fermente, welche den Abbau der 
Gewebstriimmer beschleunigen (vgl. p. 48). Ihre chemotaktische Reiz- 
empfindlichkeit fiithrt die weiben Blutkérper an die Stellen hin, an 
denen sie ihre Wirksamkeit entfalten miissen. So wandern sie an die 
Entziindungsstellen oder an einen Infektionsherd und werden, verbraucht, 
als Eiterkorperchen im Eiter abgeschieden. Allerdings sind hieran nicht 
nur Blutleukozyten, sondern auch Fibrozyten des Bindegewebes be- 
teiligt, die fahig sind, sich in Amébozyten umzuwandeln. AuBerdem 
dienen die Leukozyten zum Transport von Nahrstotfen (Fette, Fe, viel- 
leicht auch Inkrete, Vitamine). 

Die weifen Blutkorper des Hvertebratenblutes sind weniger dittfe- 
renziert; meist findet sich nur eine Art, weiBe Amébozyten, die sich im 
Blute selbst vermehren. Bei Sipunkuliden kommt eine Form vor, die 
sich mit Zilien im Blute bewegt. Die Funktionen der Amébozyten der 
Evertebraten sind auch sehr mannigtfaltig. Eine chemische Schutz- 
wirkung ist bisher nur selten nachgewiesen, dagegen ist Phagozytose 
fester Partikel, Transport von Nahr- und Exkretstoffen weit verbreitet. 
Bei den Holothurien findet in ihnen die ganze Verdauung statt. Bei den 
Crustaceen liefern sie das Ferment der Blutgerinnung, eine Funktion, 
die bei den Vertebraten auf die Blutplattchen tibergegangen ist. Wir 
diirfen uns vorstellen, dai die weiBben Blutzellen der Evertebraten 
die héher differenzierten Organe des inneren Stoffwechsels der Verte- 
braten in gewissem Mae funktionell vertreten. 

Die Thrombozyten oder Blutplattchen sind kleine, 0,5—3 uw groBe 
Zellen, denen namhafte Autoren wie BURkKER einen Kern zuschreiben. 
In 1 mm? Blut befinden sich etwa 600000. Sie verbrauchen wie die kern- 
haltigen Erythrozyten Sauerstoff. Sie sind klebrig und agglutinations- 
fahig, setzen sich an Wundrandern fest (Thrombusbildung), zerfallen dann 
sehr leicht und lésen die Blutgerinnung aus (vgl. p. 118). Ihre Lebens- 
dauer betragt nur wenige Tage. Sie entstehen wahrscheinlich aus den 
sog. Thromboblasten des Knochenmarks, sind also keine Umwandlungs- | 
produkte von Erythrozyten oder Leukozyten. Die zerfallenen Thrombo- 
zyten werden wie die Erythrozyten in der Milz eingeschmolzen (vel. p. 11). 

Thrombozytenartige Gebilde bei Evertebraten sind nicht bekannt, 
nur bei Crustaceen kennen wir Amébozyten, die funktionell betr. Blut- 
gerinnung ihnen gleichzusetzen sind (vgl. p. 118). 


2. Das Blutplasma. 
AuBer den vorhin besprochenen festen Zellbestandteilen lassen sich 
im Plasma anorganische Salze, EiweiBe, Fette, Zucker und Exkretstoffe 
nachweisen. 
a) Die anorganischen Salze wirken in ihrer Gesamtheit osmotisch 
und einzeln spezifisch ional (vgl. p. 7). 
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Die wichtigsten Ionen des Blutes (Mensch) sind Ca 10 mg%, 
K 20 mg%, Na 620 mg%, Mg 2 mg%, Cl 370 mg%, Sulfat 20 mg%, 
Phosphat 3,5 mg%, Bikarbonat 150 mg%, J und Br in Spuren. Die 
osmotisch wirksame Zusammensetzung ergibt sich am besten aus den 
aquilibrierten Salzlisungen (vgl. p. 7). 

Der Wassergehalt des Blutes ist weitgehend konstant. Eindickung 
erfolet nur unter extremen Bedingungen, bei niederen Vertebraten 
leichter als bei héheren. 

b) Die organischen Stoffe. An EiweiBstoffen finden sich im Blut- 
plasma spezilische sowie Ernahrungseiweife, letztere vor allem in Form 
von Aminosduren. Der Gesamtgehalt an EiweiB in den einzelnen Tier- 
eruppen ist sehr verschieden. Er betragt bei Kafern 8°%, Astacus 2,2%, 
Aplysia 0,037°, Helix 3%, Cephalopoden 9,8%, Haien 1,6%, Froéschen 
2,9%, Schildkréten 4,8°%, Tauben 5%, Saugern 6,5—8%. Bei manchen 
Wirbellosen ist hierbei das AtmungseiweiB eingeschlossen, wihrend es 
bei den Vertebraten ja innerhalb der Erythrozyten liegt und daher in 
obiger Autfstellung nicht enthalten ist. Uber die Zusammensetzung der 
verschiedenen Kiweife bei Wirbellosen ist wenig Sicheres bekannt. Die 
Bluteiweibkorper der Vertebraten sind sehr reaktionsfihige amphotere 
hydrophile Kolloide, die als Puffersubstanzen (vgl. p. 9), als Losungs- 
vermittler fiir wasserunlosliche Stoffe und durch ihren Quellungsdruck 
als Regulationsmittel im Wasserhaushalt eine Rolle spielen (vgl. p. 6). 
Bei Saéugern bestehen sie aus folgenden Bestandteilen: Serumglobin 
3845/9, Serumalbumin 24,6°/o) und Fibrinogen 4°/oo. 

Der HiweiSquotient, d. h. das Verhaltnis Globulin: Albumin, ist 
artlich verschieden. Im allgemeinen ist er bei den Warmbliitern ein 
echter, bei den Kaltbliitern ein unechter Bruch. Uber seine Bedeutung, 
wie tiberhaupt tiber die Entstehung und Umwandlung der Plasmaeiweibe 
herrscht noch keine Klarheit. 

Freie Aminosduren finden sich nur in geringer Menge, und zwar 
zur Hauptsache in den Erythrozyten. Natiirlich sind auch noch die 
N-haltigen Exkretstoffe zu erwaihnen, die durch das Blut transportiert 
werden und die vor allem aus Reststickstoif bestehen (Harnstoff, Harn- 
sdure) (vgl. p. 126). | 

Der Zuckergehalt des Blutes an Traubenzucker liegt bei Wirbel- 
tieren mit groBer Konstanz bei 0,01°%. Bei Wirbellosen treten gréBere 
Schwankungen auf, die ohne Nachteil ertragen werden. Bei Schnecken 
sind Disaccharide im Blute nachgewiesen. 

Fette und ihre Bausteine werden nach ihrer Resorption durch den 
Darm, vor allem durch die Lymphe, in geringer Menge auch durch das 
Blut transportiert. 

Die Reaktion des Blutes ist schwach alkalisch, die py des arteriellen 
Blutes bei 37° betrigt etwa 7,36. Durch eine Reihe von Regulations- 
mechanismen wird sie nach Méglichkeit aufrechterhalten. Dies wird 
durch die starke Pufferung erleichtert (vgl. p.9). Diese ist so stark, 
daB 40—70mal so viel OH-Ionen zugefiihrt werden kénnen als zu H,0, 
ohne da8 eine stirkere alkalische Reaktion hervortritt. 


3. Die Osmoregulation. 

Die Erhaltung der charakteristischen Salzkonzentration des Blutes 
und damit der Kérperzellen insgesamt ist fiir den Organismus auBer- 
ordentlich wichtig. Die Salzkonzentration des Blutes der im Meere 
lebenden Evertebraten ist mit der des Meerwassers nahezu isotonisch, 
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betrigt also 3,5—4%; diejenige der im SiiSwasser lebenden Everte- 
braten kann bis auf 0,15°% absinken (Muscheln), und diejenige der land- 
lebenden Vertebraten und der Arthropoden betragt etwa 1,0—1,4%. 
Bei den marinen Teleosteern und bei den SiBwasserbewohnern ist 
eine starke Anisotonie zwischen Blut und umgebendem Medium vor- 
handen. Borazzt stellte fiir die marinen Evertebraten das Gesetz der 
Poikilosmotizitat auf, welches besagt, daB bei diesen Tieren der osmotische 
Druck des Blutes und des Mediums, in dem sie leben, identisch ist. 
Nach neueren Untersuchungen gilt dies aber hochstens angenahert fiir 
stenohaline, nicht fiir euryhaline Evertebraten, die in verdiinntem See- 
wasser einen hoheren osmotischen Druck in ihren Korpersai{ten besitzen, 
als ihrer Umgebung entspricht. Vor allem die hoheren marinen Everte- 
braten zeigen die Tendenz, den osmotischen Druck ihres Blutes stets 
etwas iiber demjenigen ihrer Umgebung zu halten (SCHLIEPER); das gilt 
auch fiir die Ascidien und Elasmobranchier, welche den geringeren Salz- 
vehalt ihres Blutes durch einen Harnstoffgehalt von 2—3° ausgleichen. 
Das Problem der Osmoregulation liegt in der Frage: wie ist es dem 
Organismus moglich, den spezifischen Salzgehalt seines Blutes allen 
Storungsversuchen gegeniiber aufrecht zu erhalten? Die Erscheinungen, 
die hierbei auftreten, sind sehr verwickelt und zumeist noch ungeklart. 
Nachstehend ist eine Ubersicht der wichtigsten Erscheinungen 
osmoregulatorischer Natur bei den verschiedenen Tiergruppen gegeben. 
Bei marinen Protozoen sind Innen- und Au8enmedium annahernd 
isotonisch. Uberfiihrt man sie in hyper- bzw. hypotonische Losungen, 
so erfolgt nach anfanglichem Schrumpfen bzw. Quellen eine Riickkehr 
zum normalen Volumen. Bei Noctiluca miliaris, die dem Aubenmedium 
gegeniiber hypotonisch ist, sorgt eine aktive Osmoregulation fiir Er- 
haltung der Hypotonie auch bei verandertem AuBenmedium. Die durch 


die Hypotonie bedingte Verringerung des spezifischen Gewichts er- 


moglicht die Schwebfahigkeit im Wasser. Bei Stiwasserprotozoen ist 
das Innenmedium stets hypotonisch. Diese Hypotonie wird durch die 
Tatigkeit der pulsierenden Vakuole aufrecht erhalten, deren Wirkungs- 
grad bei den Infusorien eine Anpassung an die osmotische Differenz zeigt. 
DaB dies nicht allgemein ist, zeigt das Verhalten von Amoeba proteus, 
bei der diese Abhangigkeit nicht nachzuweisen war (ApotPH). Es muB 
bei ihr also die Menge des einstrémenden Wassers von der Salzkonzen- 
tration des Mediums unabhangig bzw. diese muB aktiv regulierbar sein. 

Im Gegensatz zu den stenohalinen (z. B. Echinodermen und Cephalo- 
poden) besitzen die euryhalinen Meeresevertebraten (z. B. Carcinus maenas 
und Nereis diversicolor) Einrichtungen, die ihnen in hypotonischen 


Medien die Beibehaltung einer erhéhten Salzkonzentration gestatten. | 


Die Korperoberflichen der marinen Evertebraten sind sowohl 
fiir Wasser wie fiir Salze, fiir ersteres schneller, fiir letztere langsamer, 
durchlassig. Bei Formen mit aktiver Regulation, also bei euryhalinen 
Vertretern, beruht die Beibehaltung der Hypertonie des Blutes gegeniiber 
einem hypotonischen Medium, soweit bis jetzt bekannt, auf der osmo- 
tischen Resistenz der Haut, die ein Eindringen von Wasser verhindert. 
Diese osmotische Resistenz entwickelt sich nach Bedarf, so daB bei Ver- 
dnderungen des 4u8eren Mediums zunichst eine Insuffizienz vorhanden 
ist, die aber schnell schwindet. Auf dieser voriibergehenden Insuffi- 
zienZ beruhen die reversiblen Verainderungen, die durch einen Wechsel 
des AuBenmediums zunichst hervorgerufen werden. Das Vorhandensein 
elmer osmotischen Resistenz ermoglicht den euryhalinen Tieren das Leben 
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in Brack- und SiiBwasser, ihr Fehlen bedingt Quellung und Tod der steno- 
halinen in hypotonischen Medien. 

Bei den Stifwasserevertebraten, die stets stark hypertonisches Blut 
fiihren, scheimen zwei verschiedene Mechanismen vorzuliegen. Bei 
Tieren ohne Exkretionsorgane (Hydra, Cordylophora) und bei solchen, 
deren Exkretionsorgan nicht osmoregulatorisch tatig ist (Telphysa und 
Kriocheir, wie ja auch bei den marinen Evertebraten), verhindert die 
osmotische Resistenz der Haut ein zu starkes Eindringen von Wasser. 
Bei Crustaceen und Insekten erschwert der Chitinpanzer sicherlich in 
erheblichem Umfange sein Eindringen (Hrssr). Bei den anderen wird 
durch die Exkretionsorgane das zuviel eingedrungene Wasser hinausge- 
schaift (SiBwasser-Trematoden und -Cestoden, Turbellarien, Rotatorien, 
Astacus). Diese Tiere sondern einen zum Blut hypotonischen Harn ab. 

Die Korpersaite der Meeresteleosteer sind gegeniiber dem Meer- 
wasser hypotonisch. Uber die Osmoregulation der stenohalinen Meeres- 
teleosteer (z. B. von Gadus, Conger, Lophius) sowie iiber diejenige steno- 
haliner SiiBwasserteleosteer ist noch nichts bekannt. Fiir die euryhalinen 
Teleosteer ist das Verhalten des Stichlings charakteristisch. Beim Uber- 
fiihren ins Seewasser folgt einer voriibergehenden Gewichtsabnahme eine 
tiber den Anfangswert hinausgehende dauernde Gewichtserhohung. Beim 
Riickfiihren ins SiBwasser vollzieht sich der gleiche Vorgang in umge- 
kehrter Reihenfolge. Das anfangliche Absinken des Gewichtes, das auch 
bei den stenohalinen SiiSwasserteleosteern auftritt, kann auf die osmo- 
tische Wirkung des AuBenmediums zuriickgefiihrt werden, bis am Um- 
schlagspunkt dann ein osmoregulatorischer Vorgang eintritt, durch den 
sich eben die euryhalinen von den stenohalinen unterscheiden. Worin 
dieser besteht, ist noch unbekannt, doch diirfte wohl die Entstehung 
einer osmotischen Resistenz in der Haut beteiligt sein. Die Mitwirkung 
der Haut ist sicher beim Aal bedeutungsvoll, dessen Schleimhiille einen 
osmotischen Schutz gegen EHindringen von Salzen beim Ubergang vom 
SiB- zum Salzwasser darstellt, nach deren Beseitigung der osmotische 
Druck des Blutes ansteigt. 

Bei den ausschlieBlich in SiiBwasser lebenden Amphibien steigt der 
Salzgehalt des Blutes beim Uberfiihren in Salzlésungen an, da die Haut 
fiir Salze in Richtung von auBen nach innen durchlassig ist. I erner 


transportiert die lebende Haut auch Wasser von auBen nach innen, ohne 


daB osmotisches Gefille vorhanden ist. Der Wassereintransport ist aber 
verdnderlich und pat sich, wohl infolge einer Veranderung der Kigen- 
schaften der Haut, dem Bedarf an‘). Auch die Wasserabscheidung der 
Niere tritt in den Dienst der Osmoregulation, jedoch ist keine strenge 
Parallelitat zwischen Wasseraufnahme und -abscheidung durch die Niere 
vorhanden. 

Welcher Art nun die Tatigkeit der 4uBeren Haut ist, ob sie in einem 
Impermeabelwerden besteht, oder ob dauernde osmotische Arbeit durch 
sie geleistet werden mu, wie dies z. B. bei der Tatigkeit der Niere der 
Fall ist, ist noch unentschieden. Letzteres wiirde einen starken Energie- 
verlust fiir den Organismus bedeuten. ine solche dauernde Energie- 


1) Die Moglichkeit einer Veradnderlichkeit der duSeren Haut fiir Wasser zeigte 
Overton durch Saponinbehandlung, welche die Froschhaut fiir Wasser durchlassig 
macht, so daB bei Kaulquappen die folgende AussiiBung nur durch Halten in iso- 
tonischen Lésungen verhindert werden kann. Die physiologische Veranderlichkeit 
ergibt sich daraus, da der Frosch nach Unterbinden der Ureteren nach kurzer 
Ubergangszeit den osmotischen Druck seines Blutes konstant erhalten kann. 
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abgabe ist aus ékologischen Griinden unwahrscheinlich (GrAxtz). Dieser 
Autor nimmt daher beim Ubergang des SiSwasserstichlings ins Meer- 
wasser ein durch elektrostatische Kraite bedingtes Impermeabelwerden 
der Haut an, das keine dauernde Energieleistung erfordert. Fiir die osmo- 
regulatorischen Leistungen der Exkretionsorgane wird man allerdings 
ohne die Annahme eines starken Energieverbrauchs nicht auskommen. 
Osmoregulatorische Tatigkeiten der Niere der landlebenden Vertebraten 
sind ohne Zweifel vorhanden (vgl. p. 133). 


4, Die Blutgerinnung. 


Blutgerinnung ist eine Schutzfunktion gegen zu starke Blutverluste 
und dient zum Verstopfen von Wunden. Bei Wirbellosen findet sie sich 
nur da, wo sie notwendig erscheint, fehlt Tieren mit Hautmuskelschlauch, 
die durch Kontraktion der Muskulatur WundverschluB bewirken, oder 
bei solchen, deren Blut so waBrig ist, daB gréBere Verluste keinen wesent- 
lichen Nachteil bedingen (Muscheln). Doch finden sich bei vielen Gruppen 
schon Vorstufen der eigentlichen Gerinnung, wie wir sie von den Verte- 
braten her kennen. Es laéBt sich geradezu eine phylogenetische Entwick- 
lung vertfolgen. 

Die stammesgeschichtlich erste Stufe ist einfache Agglutination und 
Verkleben von Amébozyten zu einem Piropf (Plasmodium), der die 
Wunde verschlie8t. Es scheint, da diese Erscheinung in allen Tier- 
eruppen auftritt, die Blutiliissigkeit fiihren. Bei Echinodermen und 
Mollusken tritt diese Art Wundverschlu8 gegenitiber derjenigen der 
Wiirmer beschleunigt ein. 

Fermentative Gerinnung tritt bei den hodheren Crustaceen auf, 
wahrend niedere Krebse einfache Agglutination besitzen. Besonders 
diiferenzierte Am6bozyten, sog. explosive Leukozyten, zerfallen beim Aus- 
treten des Blutes und pressen eine Fliissigkeit aus, das Krebsthrombin, 
um das herum die Gerinnung beginnt. Der Gerinnungsmechanismus 
scheint der gleiche zu sein wie bei den Vertebraten. Bei den Verte- 
braten ist die Rolle dieser Amébozyten durch die Blutplattchen ersetzt. 

Der Gerinnungsvorgang ber den Vertebraten. Blutgerinnung tritt 
stets ein, wenn BlutgefaBe verletzt sind. Lat man ausgetretenes Blut 
stehen, so erstarrt es nach einer verhaltnismaBig kurzen Zeit. Die Ge- 
rinnungszeiten des Blutes sind sehr verschieden. Sie betragen bei: 
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Das erstarrte gallertige Blut bezeichnet man als Blutkuchen, der alle 
Bestandteile des fliissigen Blutes enthalt. Bei langerem Stehen preBt 
er eine hellgelbe Fliissigkeit ab, das Blutserum, das sich vom Blut- 
plasma durch das Fehlen des Fibrinogens unterscheidet. Bei dem Zu- 
sammenziehen des Blutkuchens, das zum Auspressen des Serums fiihrt, 
sind die Thrombozyten beteiligt. 

Die Gerinnung entsteht durch Bildung von Fibrin, das in Form 
von feinen Faden allseitig das Blut durchzieht, die zelligen Bestandteile 
mit sich verklebt und das Serum durch Kapillarwirkung festhilt. Ge- 
rinnung kann dadurch verhindert werden, da8B das gebildete Fibrin 
durch Schlagen des Blutes aus ihm entfernt wird, wobei es sich um den 
schlagenden Gegenstand aufwickelt, ferner dadurch, daB das bei der 
Gerinnung notwendige Ca gebunden wird (z. B. durch Ammonoxalat), 


VII. Der Kreislauf der Kérpersiifte. 119 


und endlich durch Zusatz gerinnungshemmender Stoffe blutsaugender 
Tiere (Hirudinin). 

Uber den Mechanismus der Gerinnung bestehen zwei Theorien. 
Die jiingere fat sie als eine irreversible Ausflockung zweier Kolloide, 
des Fibrinogens und des Thrombins, auf oder als eine kolloidale Zu- 
standsinderung des Iibrinogens allein, als eine Ausflockung eines alkali- 
schen Hydrosols am isoelektrischen Punkt. 

Die altere Auffassung sieht in dem Gerinnungsvorgang einen fer- 
mentativen ProzeS, dessen wesentlichste Momente folgende sind: In den 
Thrombozyten eingeschlossen ist die Thrombokinase (die auch in allen 
Gewebszellen enthalten sein soll und die der aktivierten Tryptase nahe 
steht), welche bei deren Zerfall im Blutplasma das dort vorhandene 
Thrombogen in das Ferment Thrombin umwandelt. Ca*’-Salze be- 
schleunigen diesen Vorgang, der ohne sie so langsam verlauft, daB prak- 
tisch die Bildung unterbleibt. Das Thrombin verwandelt das im Plasma 
ebenfalls vorhandene Fibrinogen in Fibrin um. 

Die Kinordnung der beiden Gerinnungstheorien in das Gerinnungs- 
geschehen ist aus nachstehender Zusammenfassung ersichtlich: 

1. Phase. Thrombinbildung aus dem Thrombogen des Plasmas und der 
Thrombokinase der Thrombozyten in Gegenwart von Ca”. 

2. Phase. Fibrinbildung aus Fibrinogen durch Thrombin, nach der Fer- 
menttheorie durch Fermentwirkung auf das Fibrinogen, nach 
der kolloidchemischen Theorie durch Umwandlung des Sols 
Fibrinogen in das Gel Fibrin. 

3. Phase. Retraktion des Fibrins und Serumauspressung durch die Wir- 
kung der Blutplattchen. 

In pathologischen Fallen kann die Gerinnbarkeit des Blutes auf- 
gehoben oder herabgesetzt sein (Hamophilie oder Bluterkrankheit). Die 
Aufhebung der Gerinnungsfahigkeit kann nach schweren Infektions- 
krankheiten entstehen (Verlust an Fibrinogen, Mangel an Thrombo- 
kinase oder Auftreten von Antithrombinen, wie wir solche von Krebsen 
kennen). Andererseits bewirkt eine gesteigerte Gerinnbarkeit Bildung 
von Blutgerinnsel innerhalb der BlutgefaBe (an kleinen Rauhigkeiten). 
Ks bildet sich ein Thrombus, der, losgelost, als Hmbolus Arterien lebens- 
wichtiger Organe (Lunge, Herz, Gehirn) verstopfen und so einen ploétz- 
lichen Tod herbeifiihren kann. 


VII. Der Kreislauf der Korpersafte. 


Zur Erfiillung ihrer Aufgaben miissen die Korpersafte den Orga- 
nismus durchflieBen. Nur bei primitiven und sehr kleinen Formen fehlt 
jegliche geordnete Bewegung. Bei anderen, wie Echinodermen und 
manchen Polychaten, denen ein GefaBsystem fehlt, erfolgt die [ort- 
bewegung durch Flimmern. Die iibrigen Tiere, Anneliden, Arthro- 
poden, Mollusken, Tunikaten und Vertebraten, besitzen ein GefaBsystem, 
dessen Inhalt durch peristaltische Muskelarbeit in Bewegung gehalten 
wird. Es ist bei Anneliden und Vertebraten als BlutgefaBsystem 
in sich geschlossen und vom Lymphsystem abgegrenzt. Diesem ge- 
schlossenen Kreislauf steht bei den anderen Gruppen das offene System 
gegeniiber, bei dem sich die GefaSe in die Lakunensysteme der sekundaren 
Leibeshéhle ergieBen. Die Arthropoden sind durch weitgehende Re- 
duktion des GefaiBsystems, oft bis auf das Herz, gekennzeichnet, und 
selbst dieses kann bei kleinen Copepoden fehlen. 
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1. Die Funktion des Herzens. 


Urspriinglich erfolgt der Bluttransport durch ein diffuskontraktiles 
GefaBsystem (Anneliden), bei dem sich, wie beim Regenwurm, das mit 
Ring- und Lingsmuskulatur umgebene RiickengefaB und die im 7. bis 
11. Segmente gelegenen gleichbeschaffenen Querkommissuren durch eine 
peristaltisch-rhythmische Tatigkeit auszeichnen. Das Blut strémt dorsal 
von hinten nach vorn und durch die Herzschlingen vorn ventralwarts 
und durch das ventrale Blutgefa8 riickwarts. Bei Lumbriculus ist der Kon- 
traktionsmechanismus segmental; die Kontraktionswelle schreitet hinten 
beginnend bis zum Vorderende des Segments fort, sistiert, wahrend sie 
den Inhalt der seitlichen Blindsicke aufnimmt, und tritt dann zum fol- 
genden Segment iiber. Hin Riickflu8 des Blutes wird durch Zusammen- 
ziehen des GeféBes durch Muskelschlingen der Korpermuskulatur ver- 
hindert. Die einseitige Bewegung wird auBerdem durch Lippenklappen, 
die an den Stellen eintretender SeitengefaBe liegen, gewahrleistet. 

Bei den hoheren Tiergruppen entwickelt sich eine bestimmte Stelle 
des GefaBsystems zum alleinigen Blutmotor, zum Herzen. Anklange 
an die urspriinglichen Verhaltnisse finden sich aber noch in fast allen 
Gruppen in Form peripher gelegener kontraktiler Stellen. So bei Cephalo- 
poden (Kiemenherzen, kontraktile HKigenschaften der Venen), bei Arthro- 
poden (Nebenherzen an den verschiedensten Stellen) und bei Verte- 
braten (Kontraktilitat der groBen Venenstamme und pulsierende Venen 
an den Fliigeln der Fledermause). 

1. Die Funktion des Herzens als Blutmotor ist bei aller Verschieden- 
heit des morphologischen Baues in dem Sinne gleichartig, daB es zur 
Aufnahme des Blutes eine Saugwirkung, bei der Abgabe eine Druck- 
wirkung ausiibt. Die vom Herzen ableitenden GefaBe bezeichnet man 
als Arterien, die zuleitenden als Venen. 

Kine besondere Stellung nimmt das Herz der Arthropoden ein, 
einmal wegen des Fehlens eines anatomischen Vorhofes, sodann durch 
die Bedeutung der Authangebander fiir die Erschlaffung und durch das 
Fehlen jeglicher Venen bei den Insekten. 

Das muskulése, mit Ostien, die ihre eigene Muskulatur haben, versehene 
Herz — bei Insekten langgestreckt, bei Dekapoden gedrungen — ist vermittels elasti- 
scher Fasern in einem Perikardialraum aufgehingt, der physiologisch als Vorhof 
(p. 122) arbeitet. Bei den Insekten ist die durchlocherte Perikardialwand durch die 
Fliigelmuskeln mit dem Tergum verbunden, bei den dekapoden Krebsen miinden die 
Branchiokardialvenen in das sonst geschlossene Perikard. Das Insektenherz ist hinten 


blind geschlossen und setzt sich kopfwarts in eine bald frei endende Arterie fort. Das 
Crustaceenherz gibt nach vorne und hinten eine Arterie ab. 


Durch die autonom rhythmisch erfolgende Herzsystole (vgl. p. 148), 
die bei den langgestreckten Herzen der Insekten von hinten nach vorne 
verlauit, wird bei geschlossenen Ostien das Blut in die Aorten geprebt 
und tritt durch die Arterien in die Lakunen aus. Bei den Krebsen ent- 
steht durch die Volumverminderung des Herzens Unterdruck im Peri- 
kardialraum, intolge dessen Blut aus den Venen nachstrémt. Wahrend der 
Diastole, die durch die Elastizitaét der Aufhingebainder unterstiitzt wird, 
stromt bei gedffneten Ostien Blut aus’ dem Perikardialraum ins Herz. 
Die Perikardialwand vermag durch aktive Tonusschwankungen das 
Fassungsvermégen zu andern und dadurch die Blutbeforderung der 
Systole zu beeinflussen. Bei den Insekten erfolgt die Dehnung des Herz- 
muskels nach der Systole unter Mithilfe der tonisch gespannten Fliigel- 
muskeln, deren Zug sich durch die elastischen Fasern des Perikards 
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auf das Herz auswirkt, wobei Blut in den Perikardialraum und durch 
die wahrend der Diastole gedffneten Ostien ins Herz strémt. 

Weiterhin liegen besondere Verhiltnisse beim Tunikatenherzen vor, 
bei dem durch das Fehlen von Herzklappen und durch die alternierende 
Tatigkeit zweier Zentren (vgl. p.149) der Kreislauf in bestimmten Pe- 
rioden seine Richtung wechselt. Das Herz ist hier ein einfacher, musku- 
léser Schlauch, ohne Vorhof, der in einem allseitig geschlossenen Peri- 
kard liegt. Bei Ciona kommen auf 2—5000 adviszerale etwa 120 ab- 
viszerale Impulse. Auch bei den Hirudinen und bei Phoronis ist keine 
strenge Kreislaufrichtung vorhanden, ja sogar bei den Fischen kann 
eine riicklaufige Bewegung hervorgerufen werden (vgl. p. 150). 


V 


\ 


5 


Fig. 8. Schema der Funktion des Séiuger- und Helixherzens. a, 6 modi- 
fiziert nach G. ScumiptT, c, d nach Braus. a Helixherz in Systole, 6 Helixherz in 
Diastole, c Saugerherz in Systole, d@ Saugerherz in Diastole. Ad. Atriumdiastole, 
As. Atriumsystole, A. Arterie, Av, Atrioventrikularklappen gedffnet (Schlitzklappen). 
Av, dieselben geschlossen, P. Pericard, Pa,. Papillarmuskeln kontrahiert, Pa,. Pa- 
pillarmuskeln erschlafft, S,. Semilunarklappen geschlossen, S,. Semilunarklappen 
offen, Se. Sehnen, V. Vene, Vs. Ventrikelsystole, Vd. Ventrikeldiastole. Infolge der Ver- 
wachsung des Herzens von Helix mit dem Perikard bleibt die Gesamtlinge cd des 
Herzens bei der Arbeit unverandert; es verschiebt sich nur die Atrioventrikular- 
grenze von e2/. 


Bau- und Arbeitsweise des Herzens der Moliusken und Vertebraten 
weisen untereinander manche Akhnlichkeit auf. Beide Herzen liegen in 
einem Perikard und sind zum wenigsten in eine Vorkammer und eine 
Kammer geteilt. Der Sinn der Zweiteilung ist der, im Verein mit der 
Elastizitat der Arterienwandung die StéBe des Blutstroms abzuschwachen. 


Das Herz der Mollusken besteht aus einem Ventrikel mit 1—4 Atrien, die an 
verschiedenen Stellen einmiinden. Sie erhalten ihr Blut aus Gefaifen, die von den 
Lungen oder den Kiemen kommen. Aus der Kammer wird das Blut ein- oder 
beiderseitig abgeleitet. Bei den Muscheln ist die Kammer vom Darm durchbohrt. 
Das Kreislaufsystem der Cephalopoden ist durch die Vierzahl der Atirien, durch die 
Kontraktilitat eroBer GefiBabschnitte und durch das Vorhandensein vieler peripher ge- 
legener Hilfsherzen ausgezeichnet. Bei den Schnecken ist das Atrium an seinem vendsen, 
und der Ventrikel an seinem arteriellen Ende mit der Wand des Perikards verwachsen. 


Bei Helix tritt bei einem gewissen Tiiilungszustande Systole des 
Atriums auf, wobei der Ventrikel in die Lange gezogen wird. Dies lost 
Systole des Ventrikels aus, die das Atrium dehnt (Fig. 8). Semilunar- 
klappen an der Atrioventrikulargrenze verhindern das Zuriickstroémen 
des Blutes. Der Kreislauf ist offen. 
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Das Herz der Vertebraten besteht im wesentlichen aus Atrium und 
Ventrikel, die dort, wo ein besonderer Lungenkreislauf vorhanden ist, 
doppelt auftreten. In den einzelnen Klassen sind besonders gestaltete 
Abschnitte vor- und nachgeschaltet, vorgeschaltet ist der Sinus venosus 
als Sammelbecken fiir das venése Blut, nachgeschaltet ein besonders er- 
weiterter, dehnungsfahiger, als Windkessel dienender Aortenteil, der im 
einzelnen verschiedenartig gestaltet ist und je nach seiner Herkunit 
verschiedene Bezeichnungen tragt. 

Das Herz der Fische besteht aus nur einem Atrium und einem 
Ventrikel und pumpt sein — in der Regel — venéses Blut, das es aus 
dem Sinus venosus erhalt, bei den Selachiern in den mit vielen Klappen 
versehenen, mit Herzmuskulatur bekleideten Conus arteriosus. Dieser 
nimmt wihrend der Kammersystole das Blut auf und gibt es wahrend 
der Diastole gleichmaBig an die Kiemen ab. Bei den Teleosteern iiber- 
nimmt seine Funktion der als Truncus arteriosus bezeichnete Antfangs- 
teil der GefaiBe. Amphibien und Reptilien besitzen zwei Atrien und einen 
unvollkommen getrennten Ventrikel. Mit dem Auftreten der Zwei- 
seitigkeit flie’t das aus dem Kérper kommende vendse Blut durch den 
Sinus venosus in die rechte Vorkammer und wird durch die Lungen- 
arterien aus dem Ventrikel den Lungen zugefiihrt, aus denen es, arteriell 
eeworden, durch die Lungenvenen zum linken Vorhof strémt (kleiner 
Kreislauf). Aus dem linken Teil des Ventrikels strémt es dann, vermischt 
mit venésem Blut, das nicht den Lungenkreislauf mitmacht, in die Aorta. 
Bei Végeln und Saugetieren ist der groBe und kleine Kreislauf vollig ge- 
trennt. Der Sinus venosus ist, vor allem bei letzteren, fast ganz riick- 
gebildet. Seine Funktion tibernimmt hier die groBe Kérpervene. 

Das Herz wird in seiner Funktion durch ein System von Klappen 
unterstiitzt. Es sind dies die Atrioventrikularklappen, die nach dem 
System der Schlitzklappen arbeiten, und die Semilunar- (Taschen-) 
Klappen in der Aorta und der Lungenarterie. Bei den niederen, wasser- 
lebenden Cranioten, bei denen der Sinus venosus noch ausgebildet ist, 
finden sich auBerdem noch Venenklappen (Valvulae sinu-atriales). Die 
Klappen verhindern passiv das Zuriickstrémen des Blutes beim Wechsel 
der Druckschwankungen. 

Der Arbeitsmechanismus des Herzens liuft darauf hinaus, das Blut 
moglichst gleichmaBig durch das GefaBsystem zu pressen. Ein einteiliges 
Herz wiirde groBe BlutstéBe bedingen, die beim zweiteiligen Herzen 
durch die Art der Funktion von Atrium und Ventrikel vermindert sind. 

Das Atrium nimmt nimlich wahrend einer langdauernden Diastole 
Blut auf und gibt es mit einer schnellen Systole an den Ventrikel ab, ~ 
so da die Blutaufnahme nur kurze Zeit unterbrochen ist. Der Ventrikel 
nimmt in einer kurzen Diastole das Blut auf und gibt es in langdauernder 
Systole an den Anfangsteil der elastischen Arterie ab. Diese fangt den 
immer noch starken Blutsto8 mit ihren elastischen Winden ab und gibt 
allmahlich unter weiterer Verminderung des StoBes das Blut weiter. 

Beim doppelten Kreislauf treten die Systolen der beiden Atrien 
einerseits und der beiden Ventrikel andererseits gleichzeitig auf. Beim 
Sdugerherz haben wir also die Reihenfolge Systole der beiden Atrien, 
Systole der beiden Ventrikel bei Erschlaffung der Atrien, Diastole der 
Ventrikel. Nach einer kurzen Pause, der Herzpause, beginnt die Reihen- 
folee von neuem. 


_ _ Der Herzmuskel als solcher iiberlebt den Tod des Organismus noch lingere 
Zeit, beim Menschen bis zu 30’, doch ist das Aufhéren der koordinierten Funktion 
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fast stets die Ursache des Todes. Es tritt dabei oft die Erscheinung des Flimmerns 
auf. Darunter versteht man ungeordnete schnelle Kontraktionen, die den Blutkreis- 
lauf zum Erloschen bringen. Darauf fiihrt man Todesfille aus Angst und Schreck 
zuriick. Auch nach elektrischem Tod tritt Herzflimmern auf. 

2. Die Regulation der an sich autonomen Herztitigkeit erfolgt 
durch die extrakardialen Nerven. Das Siugetierherz wird von einem 
Ast des N. vagus gehemmt und von einem Zweig des N. sympathicus 
(accelerans) férdernd beeinfluBt. Nach ihrer Wirkung unterscheidet man 
chrono, dromo- und inotrope Einfliisse der regulierenden Nerven. Chrono- 
trope Hinfliisse sind solche, die die Frequenz des Herzschlags beein- 
flussen, dromotrope solche, welche die Reizleitung im ganzen verindern 
und Veranlassung zu Uberleitungsstérungen sind (Praesystolie), und ino- 
trope solche, welche die Kraft der Systole (Kontraktionshéhe) verandern. 
Der Vagus wirkt auf reflektorischem Wege in allen Fallen negativ, der 
Accelerans positiv. 

Die wichtigste Selbststeuerung der Herztitigkeit ist der Depressor- 
reflex: der von der Aortenwand zentripetal leitende N. depressor, dessen 
ebendort gelegene Rezeptoren durch den Blutdruck mechanisch gereizt 
werden, reguliert iiber das verlingerte Mark durch Wirkung auf Vagus 
und Sympathicus den Herzschlag. Die gleiche Wirkung als Blutdruck- 
regler haben zum Glossopharyngeus gehérige Fasern. Ahnlich wirken 
Einfliisse vom GroBhirn her, Gemiitsbewegungen, Freude, Schrecken, 
Angst, sowie chemische Faktoren, da der Gehalt an CO, und O, auch 
als Reiz auf die genannten Nerven wirkt. Auch nach Ausschaltung der 
regulierenden Nerven ist noch eine, wenn auch geschwachte Regulations- 
fahigkeit vorhanden, wie das aus dem Verhalten des Hundeherzens 
hervorgeht, das befaihigt ist, bei starkerer Blutzufuhr von sich aus mehr 
zu beférdern, ohne daf es dabei zu einem gréBeren Knergieverbrauch 
kommt, das Herz also 6konomischer arbeitet. Es klingt dies an das 
Verhalten des Schneckenherzens an, dessen Frequenz mit steigendem 
Innendruck zunimmt. Doch sind hemmende und fordernde Nerven auch 
bei Mollusken und Crustaceen gefunden worden. 

Die Leistung des Herzens ist durch das Produkt aus Schlagvolum 
und Schlagfrequenz gegeben. Das Schlagvolum ist diejenige Menge Blut, 
die durch eine Systole aus dem linken Ventrikel abgegeben wird. Sie be- 
tragt in Ruhe fiir den normalen Menschen 55—75 cm? und kann bei Arbeit 
verdoppelt werden. Das Minutenvolum, in Ruhe 3—6 ], kann, da auch 
die Schlagfrequenz steigt, dann auf 30 1 ansteigen. Im allgemeinen ist in 
einer Tiergruppe die Frequenz um so hoher, je kleiner das Tier, d. h. je 
reger sein Stoffwechsel ist. Sie betragt fiir den Elefanten 25, den Menschen 
70—75, die Katze 120—140, die Maus 400—600 Herzschlage in der Minute. 

Das menschliche Herz pumpt die gesamte Blutmenge (5 1) in etwa 
1’ durch den Korper, bei anstrengender Arbeit schon in 15—20’. Die 
Umlaufszeit des Blutes betragt fiir das Pferd 32’, den Menschen 22”, 
den Hund 17” und die Katze 7”. Die mittlere Umlaufszeit diirfte doppelt 
so groB sein, da ja nicht alle Blutteilchen gleich schnell getrieben werden. 


2. Der Kreislauf des Blutes. 


Bei den Vertebraten mit geschlossenem Kreislaufsystem gelangt 
das Blut aus dem Herzen in die starkwandigen Arterien, die sich in 
immer feinere Arterien verzweigen. Vor dem Ubergang in die Kapillaren 
sind die Arteriolen eingeschaltet, die besonders stark reflektorisch be- 
einfluBbar und daher bei der Blutdruckregulation bedeutungsvoll sind. 
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Allein in den Kapillaren, die in ungeheurer Menge die Organe durch- 
setzen, findet der Stoffaustausch statt. Sie leiten tiber zu den schwacher- 
wandigen Venen, in die herzwarts gerichtete Klappen eingelassen sind, 
und die das Blut zum Herzen zuriickfiihren. Die groBe Hohlvene der 
Sduger ist ein groBes Blutreservoir zur Aufnahme von Blut bei Stockung 
der Abgabe ans Herz. Auch die Milz ist in den Dienst der Blutdruck- 
verteilung einbezogen. Das in der Milz gespeicherte Blut ist dem eigent- 
lichen Kreislauf entzogen. Bei starker Arbeitsleistung kann ihr Volum 
bis auf 1%, bei Blutverlust bis auf 1% reflektorisch durch Blutabgabe 
an den Kreislauf verringert werden (Fig. 9). 

Bei den Nemertinen, die auch ein geschlossenes Kreislaufsystem 
haben, sind noch keine Kapillaren ausgebildet, auch bei manchen ein- 
fachen Anneliden sind sie recht sparlich vertreten, bei héheren, wie 
Arenicola, dagegen sehr zahlreich. Der Stoffaustausch muB im Falle 
des Fehlens von Kapillaren von den gréSeren GefaBen aus erfolgen. 

Die Arterien besitzen eine nervés — durch vaso- 
konstriktorische und -dilatatorische Nerven, die dem 
vegetativen Nervensystem angehodren — beeinflub- 
bare Muskulatur. Die vasodilatatorischen Nerven 
erweitern die GefaBe durch Hemmung der Kontrak- 
tion, die durch die Vasokonstriktoren bedingt ist. 
Durch die Tatigkeit vasokonstriktorischer Zentren 
wird ein dauernder GefaBtonus erzeugt. Das Haupt- 
zentrum liegt in der Medulla oblongata und wird 

a b durch CO,-Anhaufung und O,-Mangel in Erregung 
Fig. 9. Rekonstru- gesetzt, bedingt dadurch Erhéhung des Blutdrucks 
ierte Milzoberfliche, und gibt so einen Anreiz zur Kreislautbeschleuni- 
rie Pe idee gung. Untergeordnete Nebenzentra liegen im — 
salen ie xe. Riickenmark. Nach ihrer aller Ausschaltung labt 
crort). Aus Héser, Sich noch ein GefaStonus nachweisen, der peripher 
Physiologie, 6. Aufl. bedingt sein mu. Auch Inkrete, wie Adrenalin 

und Hypophysin, sind bei der Regulation tatig. 
Die Hauptwirkung auf die Hohe des Blutdrucks iibt der Kontraktions- 
zustand der Arteriolen aus. 

Die Kapillaren sind aus Endothelzellen gebildet, die von Perizyten 
(Roucersche Zellen) umfaBt werden. Diese regulieren in langsamer 
tonischer Art die Kapillarenweite. Durch die sog. Kapillarreflexe, die 
durch verschiedenste Reize ausgelést werden (chemisch, thermisch, 
mechanisch und hormonal), werden die RouceEtschen Zellen erregt und 
dadurch die Kapillarweite verandert. In tatigen Organen sind viel mehr 
Kapillaren geéffnet als in ruhenden, so da8 die Durchblutung dem 
Funktionsbediirfnis angepaBt wird. Auch die Durchblutung verschie- 
dener Organe ist charakteristisch verschieden. Es betrigt die Blut- 
menge in cm? pro Minute fiir 100 g Organgewicht: 


Gehit nent 138 Schilddrise=s- ren 591 Nieren sa: ee oe 151 
Skelettmuskel, Nebenniere........ 700 Dati a eee ae 
TuUNnCHC eee ee 13 
Skelettmuskel, Leber (arteriell) ... 26 
aLDelLen dais 85 


Ultraviolette Strahlen bewirken noch lange nach Lichterythem und 
Braunung starkere Erregbarkeit der Kapillaren und Arteriolen. Die 
GefaBe selbst sind undurchlassig, sie miissen daher selbst durch die 
Kapillaren besonderer GefaBe versorgt werden: Vasa vasorum. Wie 
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stark die Organe mit Kapillaren versehen sind, erhellt aus foleendem: 
Ks la6t sich feststellen, daB 1 mm? Muskel 2000 Kapillaren hat, und 
berechnen, da die 5 kg schwere Muskulatur des Menschen 6300 m? 
Kapillaroberflache und 100000 km Kapillarlange besitzt. Doch ist 
hiervon in Ruhe nur 1°% in Tatigkeit. 

Der Druck im geschlossenen Kreislaufsystem nimmt vom Herzen 
aus ab, und zwar da am stirksten, wo der Widerstand am gréBten, 
d. h. wo die Verzweigung am groBten ist. So nimmt der Querschnitt 
der A. pulmonalis des Hundes beim Ubergang ins Kapillargebiet ums 
130fache, der Umfang um das 270000fache zu. Die stirkste Ver- 
engung und damit der starkste Druckabfall erfolet in den Arteriolen. 
Der systolische Blutdruck, der beim 25jahrigen Menschen im Herzen 
135 mm Hg betragt, kann in den grofen Venen negativ werden. (Dia- 
stolischer Herzdruck 75 mm.) 

Die Fortpflanzungsgeschwindigkert der Pulswelle betrigt 6—9 m’’ 
(Mensch). Sie ist aber nicht mit der viel geringeren des Blutes zu ver- 
wechseln. W&ahrend der Arterienpuls durch die Kammersystole er- 
zeugt wird, ist der allerdings nur in Herznihe erkennbare Venenpuls 
durch die Verzégerung des Hinstrémens durch die Atriensystole bedingt. 


’ Der Blutdruck, unter dem das Herz arbeitet, ist (innerhalb einer Tiergruppe 
wie Sauger, Vogel) um so hoher, je gréBer das Tier, d. h. der Widerstand ist, den das 
Blut auf seinem Wege zu tiberwinden hat. Den héchsten Blutdruck haben die Végel 
(Bussard 170—230 mm Hg). Beim Menschen steigt der Blutdruck mit zunehmendem 
Alter an (normal liegt er bei etwa 120 mm Hg), der der Kaltbliiter ist viel geringer 
(Hai 40 mm Hg), noch geringer ist der der Evertebraten. 


Die Geschwindigkert des Kreislaufs ist beim Austritt des Blutes 
aus dem Herzen in den Arterien groB, wird infolge der Verzweigung in 
den Kapillaren klein und in den Venen wieder gréfer. Bei griSeren 
Saugern betragt sie in den Arterien 10—50 cm’, in den Venen etwa 
20 em’, in den Kapillaren 0,05—0,08 cm’’. Bei einer Kapillare von 
10 w Durchmesser braucht 1 mm? Blut 4—7 Stunden zum DurchfluB. 
Auch in den Kapillaren ist der Arterienpuls noch sichtbar. 

Bei Tieren mit offenem Kreislaufsysiem gelangt das Blut nach mehr 
oder weniger langem Verlauf durch Arterien in offene Blutlakunen, welche 
die Organe umspiilen. Vor allem ist vielfach Darm und Niere von einem 
Blutsinus umgeben. Von einem geregelten Kreislauf ist bei ihnen natur- 
lich keine Rede. 


VIII. Die Exkretion. 


Unter den Begriff der Exkretion fallen zwei Vorgange, die scharf 
auseinander zu halten sind. Der erste besteht in der eigentlichen EL xkret- 
bildung, d. bh. in der Uberfiihrung der nicht mehr verwertbaren End- 
produkte des inneren Stoffwechsels in solche, die sich zur Abscheidung 
eignen und dabei in den notwendigerweise auftretenden Konzentrationen 
unschadlich sind. Dieser Vorgang kann als Entgiftwng bezeichnet werden. 
An dieser Bildung der Exkretstoffe kénnen die verschiedensten Organe 
beteiligt sein, bei den Vertebraten ist es vorwiegend die Leber. Bei den 
Evertebraten sind wir noch wenig iiber diese Vorginge unterrichtet. 
Der Mitteldarmdriise der Mollusken scheint aber betreffs der EKxkret- 
bildung eine ahnliche Funktion zuzukommen wie der Leber der Verte- 
braten. Der zweite Vorgang besteht in der Entfernung der Exkretstoffe 
aus dem Organismus. Diese Abscheidung erfolgt vor allem durch spezi- 
fische sog. Exkretionsorgane, zu denen die Korperiliissigkeit die ge- 
bildeten Exkretstoffe hinfiihrt, z. T., auch vor allem bei niederen Tier- 
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typen, durch die ganze Kérperoberflache. Die gasférmige CO, wird 
hauptsachlich durch die Atmungsorgane abgeschieden (vgl. p. 109). 
Die Nichtbeseitigung der Exkretstoffe fiihrt in den meisten Fallen zu 
schweren Stoffwechselstérungen, nur unter besonderen Verhaltnissen 
bleiben die Exkretstoffe zeitlebens oder zeitweise in unschadlicher Form 
im Organismus deponiert (Speichernieren, z. B. bei Cyclostoma). 

Da die eigentliche Ausscheidung aus dem Zellverband stets in ge- 
léster Form erfolgen muB, ist mit der Abscheidung der Exkretstolfe 
die Wasserabscheidung aufs innigste verkniipft. So sind die Exkretions- 
organe gleichzeitig Regulationsorgane des Wasserstoffwechsels. Auf die 
Notwendigkeit, sowohl der Wasserregulation wie der Exkretabscheidung 
zu dienen, lassen sich die Verschiedenheiten des Abscheidungsmecha- 
nismus in den verschiedenen Tiergruppen zuriickfiihren. Die Wasser- 
abscheidung tritt vor allem bei den Tieren in den Vordergrund, bei 
denen, meistens infolge der Durchlassigkeit der Haut, viel Wasser in 
den Organismus einstromt (viele SuBwasservertebraten). Es ist leicht 
verstaéndlich, daB der Wasserexport bevorzugter Weg fiir die Abgabe 
der im Wasser gelésten Exkretstoffe wurde, wenn auch sekundar be- 
sondere Regulationsmechanismen fiir beide Vorgénge entstanden sind 
(vgl. Osmoregulation, p. 115 ff). 


A. Die Exkretstoffe. 

Alle in den Organismus aufgenommenen Stoffe bilden spezifische 
Exkretstoffe. 

a) Die Kohlehydrate werden zu H,O + CO, gespalten. Soweit 
letztere nicht zu anderen Bindungen im inneren Stoifwechsel verwandt 
wird, wird sie durch die Atmungsorgane abgeschieden (vgl. p. 109). 
Bei den anaeroben Parasiten geht der Abbau der KH weniger weit. 
Diese scheiden, wie fiir Ascaris und Fasciola nachgewiesen, Fettsauren 
als Exkretstoffe des Glykogenstoffwechsels ab. 

b) Die Fette erfahren im Prinzip den gleichen Abbau. Die Glyzerin- 
komponente fiihrt direkt zu Zucker, die Fettsiurekomponente durch die 
C,-Abspaltung zu einfachen Stoffen, die meist in den Zuckerstoffwechsel 
einmiinden (vgl. p. 26). 

c) Die steckstoffhaltigen Substanzen liefern die Exkretstoffe im 
engeren Sinne, die vorwiegend durch besondere Exkretionsorgane ab- 
geschieden werden, und die durch ihren N,-Gehalt charakterisiert sind. 
Der primare Vorgang bei der Exkretbildung der N,-haltigen Stoffe ist 
die Desamierung, d. h. die Abspaltung von freiem NH, im inneren Stoff- 
wechsel (vgl. p. 37). Viele Tiere scheiden NH, in freiem Zustande in 
mehr oder weniger groBer Menge ab. In der Regel ist dies aber wegen der 
auBerordentlichen Giftigkeit des freien NH; nicht méglich. Es wird von 
den meisten Tieren in eine unschadliche Form iiberfiihrt, meist in Harn- 
stoff, der das normale, am weitesten verbreitete Abscheidungsprodukt ist, 
in vielen Fallen aber aus besonderen Griinden in Harnsiure iiberfiihrt 
wird. Die Gesamtheit aller N,-haltigen, durch gewohnliche Eiweibfallungs- 
mittel nicht koagulablen Exkretstoffe wird als Reststickstoff bezeichnet. 

Der wasserlésliche Harnstoff (vgl. p. 128) scheint im Exkretstoff- 
wechsel sémtlicher Klassen des Tierreichs vorzukommen. Die kiinst- 
liche Grenze, die man heute noch zwischen Harnstoff- und Harnsiure- 
stoffwechsel zieht, diirfte in Zukunft fallen. Zur Harnstoffgruppe gehort 
das Kreatin (Methylguanidinoessigsiure) und sein Anhydrid, das Krea- 
“unin, zwei Stoffe, die zam Guanidin Beziehungen haben. 
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In der Gruppe der Exkretpurine ist die Harnsdéure am wichtigsten, 
deren Salze, die sauren und neutralen Urate, wie sie selbst, nur schwer 
wasserléslich sind. Sie findet sich als Exkretstoff in allen Tiergruppen. 
Harnsaiureabgabe erfolgt vor allem bei landlebenden Evertebraten (Pul- 
monaten und Insekten) und landlebenden Sauropsiden, wahrend wasser- 
lebende (Alligator) Harnstoff und NH, abscheiden. AuSerdem gehoren 
hierhin das Xanthin, das Hypoxanthin, das Adenin und Guanin, Stoffe, 
die sich in den Exkreten meist nur in geringer Menge selbst finden, 
aber intermediaér im Bildungsstoffwechsel auftreten. Bei den Spinnen 
ersetzt das Guanin die Harnsdure vollstindig. Weit verbreitet ist ferner 
das Allantown, ein Oxydationsprodukt der Harnsiure, das sowohl bei 
manchen Séugern (Pferd) als auch bei Schnecken (Helix) z. T. durch 
Weiteroxydation von Harnsaure auftreten kann. Die Harnsiuregruppe 
ist bei den Sauropsiden das Abscheidungsprodukt des gesamten N,-Stoff- 
wechsels, bei den iibrigen Vertebraten allein des Nukleinsiurestoff- 
wechsels. Bei den Evertebraten scheinen, wenn auch in wechselnden 
Mengen, iiberall Exkretpurine neben Harnstoff vorzukommen. 

Carcinursaure, die mit den Pyridin-Karbonsiuren verwandt ist, 
ist spezifisch fiir Crustaceen, von denen sie neben Harnsiure ab- 
geschieden wird. 

d) Die aromatischen Stoffe, aus denen bei Faulnisprozessen im 
Darm Phenol, Kresol, Indol und ahnliche Verbindungen entstehen, ver- 
modgen durch die Darmwand in den inneren Stoffwechsel einzutreten, 
sind aber fiir den Organismus unverwendbar, wirken sogar stark giftig. 
Sie werden in der Leber an Schwefel- und Glukuronsaéuren gepaart (vel. 
p. 18), dadurch entgiftet und durch die Nieren abgeschieden. 

Mierher gehért auch die Bildung von Hippursdure vor allem bei 
Pilanzentfressern. Sie entsteht durch Koppelung von Benzoesaéure an 
Glykokoll. Erstere bildet sich aus pflanzlichen N,-freien Sauren oder 
durch Desamierung aromatischer Aminosduren bei der Kiweiffaulnis 
im Dickdarm. Die Hippurséiuresynthese erfolgt in der Niere und durch- 
bricht die sonst giiltige Regel der extrarenalen Bildung der Exkretstoffe. 

Die Abscheidung des umgebauten Blutfarbstotfs erfolgt in der 
Form der Gallenfarbstoffe durch die Leber auf dem Wege iiber die 
Galle in den Diinndarm. 

e) Die anorganischen Bestandteile, vor allem Wasser und Salze, 
werden in anorganischer Form durch die Haut und die Exkretions- 
organe abgeschieden, Schwermetallsalze, vor allem Fe, und z. T. Ca 
durch den Dickdarm. Bei ihrer Abscheidung spielt das Problem der 
Osmoregulation eine groBe Rolle (vgl. p. 115 ff). 

AuBerdem werden noch Stoffe abgeschieden, die nicht als eigentliche Exkret- 
stoffe zu bezeichnen sind, die den Organismus verlassen, weil sie eben unter den Be- 
dingungen des Exkretionsprozesses mit austreten. Hierhin gehéren geringe Mengen von 
Traubenzucker, Milchséure, EiweiBen, Aminosdéuren und Fett. Unter pathologischen 
Verhiltnissen kénnen diese Mengen stark ansteigen und zu schweren Krankheits- 
erscheinungen fiihren, so treten auf bei Stérungen des Zuckerstoffwechsels grobe 
Mengen Traubenzucker, des Hiweifistoifwechseis Aminosiuren, Ammoniak und Homo- 
 gentisinsiure und des Fettstoffwechsels Azetonkérper und Azetaldehyd. 

Nicht stets ist die Abscheidung einer gréBeren Menge von Amino- 
siuren als pathologische Erscheinung aufzufassen. Bei manchen Everte- 
braten, vor allem bei Echinodermen, werden regelmaBig gréBere Mengen, 
20—30° des Gesamt-N,, in Form von Aminosduren abgegeben. Ks 
darf dies als eine funktionelle Insuffizienz der Exkretionsorgane aul- 
gefaBt werden, oder man mu die Annahme machen, dai bestimmte 
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Aminosiuren des NahrungseiweiBes im inneren Stoifwechsel nicht ver- 
wandt werden. 

Stoffe, die anormal dem Kérper zugefiihrt werden (Giite, Farb- 
stoffe usw.) werden meist abgeschieden. Gerade die Abscheidung der 
Farbstoffe (Ammoniakkarmin und Indigkarmin) hat manchen AufschluB 
iiber den Exkretionsmechanismus gegeben. 


B. Der Bildungsmechanismus der N,-haltigen Exkretstoffe. 


Genauer sind wir auch hieriiber wieder nur bei den Vertebraten 
unterrichtet. Uber die Evertebraten liegen nur vereinzelte Unter- 
suchungen vor. 

1. Das Ammoniak. Es entsteht vor allem durch Desamierung von 
Aminoséuren vermittels der Desamidasen der Gewebe. 

Auch in der Niere ist NH,-Bildung aus dehydrierten Aminosauren 
unter gleichzeitiger Bildung von Ketosduren nachgewiesen. 

Ammoniakabscheidung findet sich hauptsachlich bei Protozoen, 
Echinodermen, Wiirmern, Cephalopoden und dekapoden Crustaceen. 
Wassertiere scheiden mehr NH, ab als Landtiere. In geringen Mengen 
wird NH, auch von den Saugetieren abgeschieden, was schon aus der 
Fahigkeit der Niere zur NH,-Bildung hervorgeht. 

2. Der Harnstoff. Die Bildung erfolet zum geringeren Teile durch 
fermentative Spaltung von Aminoséuren, vor allem des Arginins, durch 
die Arginase (Vogel und Sauger), zur Hauptsache synthetisch aus NH, 
und CO,, wobei intermediaér wahrscheinlich karbaminsaures Ammon ent- 
steht (ScHMIEDEBERGSChe Anhydridtheorie). 


2 NH, + H,O + CO, = CO(ONH,)s, 
SHO) —H,0O 
CO(ONH,), ——> CO(ONH,) (NH,) ——> CO(NH,). 


Bei den Evertebraten und Anamiern vermégen alle Gewebs- 
zellen Harnstoif zu bilden. Bei den Amnioten ist die Leber besonders 
fiir die synthetische Harnstoffbildung spezialisiert. 

3. Die Exkretpurine. Die Harnsaurebildung erfolgt 

a) oxydativ aus Nukleinséuren. Es entsteht tiber Adenin, Xanthin 
und Hypoxanthin Harnsaure, die oft zu Allantoin weiter oxydiert wird 
(manche Vertebraten, Fettkérper der Insekten und Mitteldarmdriise 
der Mollusken); 

b) synthetisch aus Harnstoff und C,-Sauren (z. B. Tartronsaure), 
d. h. der im inneren EKiweifstoffwechsel entstandene Harnstoff wird in 
Harnsaure tiberfiihrt. Dieser Vorgang vollzieht sich in der Leber der 
Vertebraten, in der Mitteldarmdriise der Mollusken und Crustaceen und 
im Fettkérper der Insekten. 


re a ; ma HHN SOG HHN Teo 
CHipeeaeee OH OHS CO —— OC CHOH + ast cCO——-» OC C—NH-. 
| | eee ERED ih 1 ge — 2,0 SP. | 

COOH COOH HN—CO HN—C—NH7~ 
Malonsiure ‘Tartronsiure Dialursiure Harnsaure 


Kine Harnsaéurebildung kann ferner noch durch eine Synthese — 
der beim Abbau der Nukleinsiuren entstehenden Pyrimidinkérper mit 
Harnstoff erfolgen (z. B. bei Helix durch eine Synthese des Trioxypyrimi- 
dins, der Barbitursiure, nach dem Umbau zu Dialursiure mit Harnstoff 
zu Harnsaure, nach G. WOLF). 
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Bei Helix ist auBerdem die synthetische Allantoinbildung in der 
Leber nachgewiesen durch Harnstoffbindung an C,-Sduren, z. B. Oxal- 
sdure bzw. an ihr Reduktionsprodukt, die Glyoxylsiure (G. Wotr). 


NH — CH-NH-CO-NH, 
COOH HO-CHOH + 2 CO(NH,), / 


| a | me UO 
COOH COOH 9 TO 

NH — CO 
Oxalsiure Glyoxylsiure Allantoin 


Dies ist als Entgiftungsmechanismus fiir die organischen C,-Sauren 
aufzufassen. Synthetische und oxydative Allantoinbildung ist auch im 
Fettkérper der Raupen und in ihren Puppen nachgewiesen, wihrend die 
Mapicuischen Schlauche Allantoin weder besitzen noch zu_ seiner 
Synthese befahigt sind (H. Leirert). 

Die Bedeutung der Bildung der Exkretpurine beruht einmal in 
der Ausschaltung der Wasserabscheidung, die fiir Tiere mit sparsamem 
Wasserhaushalt sehr wichtig ist, und vielleicht in der stirkeren kalorischen 
Ausniitzung, wenn die Harnsaure gegeniiber dem Harnstoff das héhere 
Oxydationsprodukt ist. 


C. Die Abscheidung der Exkretstoffe. 


Die Abscheidung der Exkretstoffe erfolet zur Hauptsache durch 
spezifisch differenzierte Exkretionsorgane, z. T. aber auch durch die 
ganze Korperoberflache. Auch durch Ablagerung in unschiadlicher 
Form im Organismus selbst kénnen Exkretstoife aus dem Stoffwechsel 
entfernt werden. 

Bei der Abscheidung durch spezifische Exkretionsorgane, die 
morphologisch ganz verschieden gestaltet sein kénnen, sind folgende 
gemeinsame Merkmale hervorzuheben: 

1. Die Abscheidung erfolgt in der Regel gegen das Konzentrations- 
gefalle, weshalb eine groBe aktive Arbeit zu leisten ist, die sich in einem 
sehr hohen O,-Verbrauch kundgibt. 

2. Die Exkretionsorgane selbst haben nichts mit der Bildung der 
Exkretstoffe zu tun. (Gesetz der extrarenalen Bildung vgl. p. 127.) 

3. Bei der Abscheidung erfolgt eine Konzentrationsarbeit, wobei 
die eigentlichen Exkretstoffe fast vollstandig entfernt, Salze und andere 
Stoffe dagegen, die der Organismus noch verwenden kann, zuriickgehalten 
werden. Es lat sich dies auch so ausdriicken: Die Kixkretionsorgane 
besitzen ein spezifisches Auswahlvermégen fiir die Exkretstoffe. 

4. Mit diesem Vermégen der Elektivitaét ist eine osmoseregulato- 
rische Tatigkeit verbunden. Die Abscheidung der Salze und des Wassers 
erfolet in einem solchen Ausma8, da der normaie osmotische Druck 
der Kérpergewebe erhalten bleibt (vgl. p. 115ff). 

Der Abscheidungsmechanismus im speziellen ist auBerordentlich 
verschieden gestaltet, so daB es schwer ist, in Kiirze dariiber ein einheit- 
liches Bild zu geben, zumal er bei den Evertebraten kaum in irgend- 
einem Falle eingehender untersucht ist. Unter diesem Vorbehalt sei 
daher die nachfolgende Schematisierung gegeben. 


1. Der Exkretionsmechanismus der Protozoen. 
Eine nicht differenzierte Abscheidung durch die ganze Zellober- 
flache ist bei den Protozoen anzunehmen. Die pulsverende Vakuole 
der SiiBwasserformen ist in erster Linie ein Osmoregulationsorgan, das 
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durch Abscheidung des durch die Zelloberflache dauernd eindringenden 
Wassers die AussiiSung verhindert. Es ist aber denkbar, da der starke 
Wassertransport der pulsierenden Vakuole gleichzeitig einen wesent- 
lichen Teil der Exkretstoffe entfernt. Die primére osmoregulatorische 
Funktion erhellt vor allem daraus, da’ beim Uberfiihren von SiiBwasser- 
protozoen in Salzwasser die pulsierende Vakuole schwindet, und dah 
Salzwasserprotozoen beim Uberfiihren in SuBwasser eine solche erhalten. 
Letzteres ist fiir eine im Darm von Austern lebende Amébe nachgewiesen. 

Am besten sind wir tiber den Funktionsmodus bei Paramaecium 
unterrichtet. In die nahe der Oberflache gelegene, mit fester Wand ver- 
sehene kontraktile Blase miinden vermittels einer erweiterungsfahigen, 
mit einem als Ventil wirkenden Einspritzkanal versehenen Ampulle 
Bildungskanile, die von einem morphologisch differenzierten sog. Nephro- 
plasma umgeben sind. In dieses diirfen wir den AbscheidungsprozeB 
hinein verlegen, sei es nun, da Wasser allein oder vermischt mit anderen 
Stoffen abgeschieden wird. Entleerung der Ampullen und Entleerung 
der Sammelblase erfolet im alternierenden Rhythmus. 


2. Der Exkretionsmechanismus der Metazoen. 


Unter den Metazoen haben Schwimme und Coelenteraten keiner- 
lei spezifische Exkretionsorgane. Die Exkrete werden von den Zellen 
einfach nach auBen abgegeben. 

Sonst finden wir bei den Metazoen sehr verschieden gestaltete 
Exkretionsorgane. 

Ganz allgemein laibt sich sagen, daB bestimmte Zellen, sog. Athro- 
zyten oder Sammelzellen, die Exkretstoife aus der Kérperfliissigkeit 
konzentrieren und dann in verschiedener Weise aus dem Organismus 
herausbefordern. Auf das Vorhandensein und die Tatigkeit dieser Zellen 
wurde man durch ihr Speichervermogen fiir bestimmte Farbstoffe aut- 
merksam, teils fiir Indigkarmin, teils fiir Ammoniakkarmin. 

Die typische Ausgestaltung der Exkretionsorgane, wie sie bei nie- 
deren Wiirmern, Anneliden, Krebsen, Xiphosuren, Protracheaten, Arach- 
noiden, Mollusken und Wirbeltieren sich findet, bezeichnet man als Niere 
(Emunctorium). Abweichend liegen die Verhaltnisse bei den MALpicui- 
schen Schliuchen der Tracheaten. 

Die typische Niere besteht aus einem Endapparat, der in Korper- 
parenchym verteilt ist, in der Regel von der Korperfliissigkeit umspiilt 
wird oder sich an die BlutgefaéBe anlehnt. An den Endapparat schlieBen 
sich sog. Kanalzellen an, die teilweise Spezialfunktionen besitzen (Se- 
kretion und Riickresorption) und im weiteren Verlauf die Ableitung 
der Exkretstoffe nach auSen iibernehmen. 


Der Endapparat kann in Form eines bewimperten Trichters in offener Ver- 
bindung mit der Leibeshéhle stehen oder an seinem Ende geschlossen sein. Ersteres 
finden wir bei den meisten Anneliden, Crustaceen und Mollusken; geschlossen ist 
der Endapparat durch eine Terminalzelle mit Wimperflamme in den Protonephridien 
der niederen Wiirmer oder durch die frei in die Leibeshéhle hineinragenden Soleno- 
zyten bei manchen Anneliden und bei Amphioxus. Glomeruli finden sich bei allen 
Cranioten. Ganz allgemein laBt sich sagen, daB in der aufsteigenden Vertebratenreihe 
die Tendenz herrscht, den offenen Endapparat weefallen zu lassen und die Zahl der Glo- 
meruli zu vermehren. So finden wir bei den Myxinoiden nur offene, mit der sekundiaren 
Leibeshéhle kommunizierende Trichter, bei den Teleosteern und Cyclostomen nur ge- 
schlossene und bei den Amphibien wechselnd bald offene, vorwiegend im ontogenetisch 
Jungeren Stadium auftretende, bald geschlossene Endapparate. Stets blind geschlossen 
ist der Endapparat der Amnioten. Eine analoge Beziehung zwischen Endapparat 
und BlutgeféBsystem findet sich bei den Nemertinen, jedoch mit dem Unterschied, 
da bei ihnen der Endapparat sich in das Blutgefa8 hinein ausdehnt. 
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An den Endapparat schlie&t sich ein langer, teilweise driisig differenzierter 
Kanal an, der ebenfalls, wenigstens bei Vertebraten und héheren Evertebraten, von 
Blutgefiéen umsponnen ist und in den Harnausfiihrgang miindet. 


Nur unter einem gewissen Vorbehalt lassen sich Angaben iiber die 
Funktionsweise der Niere im allgemeinen machen. Die urspriingliche 
Aufgabe des Endapparates bei den niederen Wiirmern diirfte die Ab- 
scheidung von Wasser zu osmoregulatorischen Zwecken sein. Die Ab- 
scheidung wasseriger Fliissigkeiten durch den Endapparat ist typisch 
fiir alle Nieren. Aber auch die differenzierten Stellen der abfiihrenden 
Kanale greifen in die Harnbildung ein. Es sind zwei Theorien iiber den 
Abscheidungsmodus bei den Vertebraten ausgebildet worden. 

Die Sekretionstheorie von HEIDENHAIN schreibt dem Endapparat 
die Abscheidung von Fliissigkeit und dem Kanalepithel die der Exkret- 
stoife zu. Die Riickresorptionstheorie von VON MOLLENDORF nimmt eine 
Abscheidung von fast unverainderter Kérperfliissigkeit in dem End- 
apparat und eine Hindickung dieser Fliissigkeit durch Riickresorption 
von Wasser sowie von Zucker und anderen noch verwendbaren Stoffen 
in dem Kanalepithel an. Zwischen diesen beiden Theorien hat HOBER 
durch die vielfach gestiitzte Vorstellung vermittelt, daB im Endapparat 
vorwiegend Fliissigkeit, im ersten Teil des Schleifenkanals Exkrete ab- 
geschieden und in einem hinteren Teile Wasser und Nutzstoffe riick- 
resorbiert werden. 

Die sekretorischen Eigenschaften eines Teiles des Schleifenkanals 
hat man aus dem Verhalten bestimmten Farbstoffen gegeniiber er- 
schlossen, denn dieser nimmt Neutralrot, das der Korperfliissigkeit zu- 
gesetzt ist, auf und scheidet es ins Kanallumen ab. 


a) Die Funktion der Nieren der Evertebraten. 


Das geschilderte Verhalten der Niere im allgemeinen sei an einigen 
Beispielen erlautert. Bei primitiven formen, z. B. marinen Turbellarien, 
ist noch keine Differenzierung in die genannten Abschnitte eingetreten. 
Die Abscheidung erfolgt in intrazellulare Kapillaren, in denen GeiBeln 
die Fortbewegung der durch das Plasma abgeschiedenen Fliissigkeit 
und der darin befindlichen Exkretstoite in den Exkretionskanal hinein 
bewirken. 

Der urspriinglichste Zustand des typischen Exkretionsorgans ist 
die Solenozytenniere (Scoleciden, Amphioxus). Die Solenozytenzelle selbst 
mit Wimperflamme ist rein motorisch. Durch Schlagen der Wimperflamme 
entsteht in der sehr diinnen Halsmembran, dem Solenosom, ein Unter- 
druck, der seinerseits Filtration von Kérpertliissigkeit durch diese 
Membran ins Lumen bedingt. An die Halsmembran schlieSt sich der 
Kanal an, dessen Zellen selektiv taétig sind. Es ist wahrscheinlich, da8 
auch eine Riickresorption in ihnen stattfindet. Die Zahl der Solenozyten 
kann sehr groS8 werden, fir Amphioxus schaétzt man ihre Zahl auf 
100000. Dies erklart die Abscheidung groBer Flissigkeitsmengen. Sole- 
nosom und Harnkanilchen der Evertebraten sind funktionell analog 
dem Glomerulus und den Harnkanalchen der Vertebraten. 

Von der Solenozytenniere unterscheidet sich die Trichterniere 
der Anneliden, Crustaceen und Mollusken im Prinzip nur dadurch, daB 
der Abschlu8 der Leibeshéhle durch die Terminalzelle aufgehoben ist, 
die Leibeshéhlenfliissigkeit also direkt in den Exkretionskanal gelangen 
kann. Ob wirklich die Hauptmenge der Exkretionsfliissigkeit durch diese 
Trichteréffnung austritt, ist noch nicht entschieden. Das Kanalsystem 
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aller Trichternieren stimmt darin iiberein, da, wie verschieden es 
auch gestaltet sein mag, Sekretionsprozesse in ihm sich abspielen und 
wohl auch eine Riickresorption nicht ausgeschlossen ist. 

Bei den Mollusken ist die Leibeshohle, in die der Trichter einmiindet, 
auf das Perikard beschrankt. Seine Verbindung mit dem Nierenkanal ist 
der Renoperikardialkanal, der bei den wasserlebenden Schnecken viel 
weiter ist als bei den landlebenden und sicherlich bei ersteren einen starken 
Fliissigkeitstransport in den Nierenkanal gestattet. Der Nierenkanal selbst 
ist infolge von Faltenbildung zum kompakten Nierensack geworden, dessen 
Septen von BlutgefaBen durchzogen werden, aus denen die Epithelzellen 
Exkretstoffe, vor allem harnsaure Salze, abscheiden. Die Nieren der Mol- 
lusken haben die Fahigkeit, die Exkrete teilweise, vor allem wihrend der 
Winterruhe, zu speichern. Auch wahrend der aktiven Lebensperioden er- 
folet die Abscheidung der Exkrete diskontinuierlich, bei Helix z. B. alle 
2—4 Wochen durch AbstoBen des peripheren Teiles der Exkretepithel- 
zellen. Da hierbei vor allem Harnsaéure abgeschieden wird, haben wir 
hier, sicherlich fiir diesen Stoff, einen ganz anderen Abscheidungsmechanis- 
mus wie sonst. Der Unterschied beruht. darauf, da8 die Harnsaure nicht 
durch die Zellwand in das Kanallumen abgegeben, sondern durch Ab- 
stoBen von Zellen oder Zellteilen abgesondert wird. 

Bei den hoheren Krebsen ist die Leibeshohle, mit der der Trichter 
in Verbindung steht, sehr reduziert, so da8 sie fiir die Zufuhr von Fliissig- 
keit kaum in Frage kommt. Auch der Kanal zeigt durch Ausbildung des 
oriinen und weiBen Korpers stark abgeleitete Verhaltnisse. 

Durch das Fehlen des Endapparates sind die Exkretionsorgane 
der Insekten, die Malpighischen Schlauche, ausgezeichnet. Es sind dies 
meist blind endende, selten Schlingen bildende (viele Kafer und Flie- 
gen) Schlauche variabler Zahl (Dipteren 4, Lepidopteren 6, Ortho-— 
pteren 8—100) an der Grenze von Mittel- und Enddarm. Es gibt ver- 
schiedene Arten von Schlauchen, z. B. bei Grillen und manchen Kafern, 
weibe und gelbe. Die Bedeutung dieser Unterschiede ist noch unbekannt. 
Bei den meisten Kafern sind sie mit ihren Enden am Diinndarm an- 
gewachsen, wobei die verwachsene Strecke einen anderen Bau hat als die 
freie. Da die Matricutschen Schlaiuche funktionell sich ebenso verhalten 
wie Hxkretionsapparate mit Endapparat, sei ihre Besprechung hier 
eingeschoben. 

Histologisch zerfallt der Matricuische Schlauch in einen distalen 
durchsichtigen und einen proximalen triiben Teil. Nach Untersuchungen 
von WIGLESWORTH an einer tropischen blutsaugenden Wanze wird in den 
Endteil eine wasserige Fliissigkeit von gleichem Salzgehalt wie die Koérper- 
fliissigkeit abgeschieden, die auBerdem Harnstoff und harnsaure Salze 
in Losung enthalt. Im unteren Teil des Schlauches wird Alkalibikarbonat 
und ein Teil des Wassers riickresorbiert und Harnsaéure kristallinisch 
abgeschieden. Eine Sekretion von Harnsaure durch das Epithel dieses 
Schlauchteils ins Lumen findet nicht statt. Die abgeschiedene Harnsaure 
wird mit dem iiberschiissigen Wasser in den Darm abgegeben. Die Menge 
des abgeschiedenen Wassers ist direkt nach einer Blutmahlzeit am gréBten. 
Charakteristisch ist hier der Kreislauf der Alkalisalze. Ihre Bedeutung 
beruht darauf, da sie durch Salzbildung die Harnsiure léslich machen 
und so ihr den Durchtritt durch die Wand des durchsichtigen Teiles 
des Malpighischen Schlauches erméglichen. 

Inwieweit dieser Mechanismus als Typus fiir die Funktion der 
Matpicuischen Schliuche im allgemeinen gelten kann, mu8 noch dahin- 
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gestellt bleiben. Sicher ist, da8 auch andere Purinkérper sich in den 
Matricuischen Schlauchen nachweisen lassen (Xanthin, Guanin), und 
da bei Raupen diese Abscheidung durch Vermittlung des Kernes sich 
histologisch verfolgen lat. Bei Kiferlarven finden sich CaCO,-Kristalle 
in groBer Menge in den Schliuchen. Bei den holometabolen Insekten 
degenerieren wahrend der Metamorphose die Schlauche. Wahrend des 
Puppenstadiums spielt der Fettkorper bei der Exkretion eine im ein- 
zelnen noch unklare Rolle. 


b) Die Funktion der Glomerulusniere der Wirbeltiere 

Die Glomerulusniere ist das charakteristische Exkretionsorgan 
der Vertebraten. Die Morphologie der Niere kann hier nur insofern be- 
riicksichtigt werden, als es zum Verstindnis der funktionellen Vorginge 
notwendig ist. Die Niere besteht aus einer Vielheit von sehr langen, in 
den Glomeruli beginnenden Harnkanalchen, die iiber Sammelkanile in 
das Nierenbecken einmiinden. Vom Nierenbecken fiihrt der Harnkanal 
oder Ureter zur Harnblase, einem Sammelbehialter, der von Zeit zu Zeit 
entleert wird. 

Die funktionell wichtigen Teile des Kanalsystems sind der End- 
apparat und bestimmte Teile des Leitungsapparates. Der Endapparat 
besteht aus einer eingestilpten, geschlossenen, blasenférmigen Erweiterung 
des Réhrensystems, die als Bowmansche Kapsel bezeichnet wird. Das 
Rohrensystem zerfallt in einen aktiv tatigen Teil, kenntlich an dem 
driisenartigen, vakuolisierten hohen Epithel, und einem anscheinend nur 
leitenden Teil mit flachem Epithel. Zu ersterem gehéren die Tubula 
contort und der auisteigende Ast der Henueschen Schleife, die aber 
nur bei Végeln und Saéugern vorhanden ist. 

Die Exkretstoffe werden dem Blut entnommen. Daher ist die 
Durchblutung der Niere von gréBter Bedeutung. Bei den Saugern erfolgt 
die Blutdurchstr6mung von der Nierenarterie aus, indem im Lumen der 
Bowmanschen Kapsel eine dichte Verzweigung gebildet wird — Kapsel 
und Wundernetz wird als MAtrpuicischer Koérper bezeichnet —, die auf 
intensiven Stoffaustausch hinweist. Auch das Roéhrensystem wird von 
einem dichten Kapillarnetz umsponnen. (Glomerularer und extra- 
elomerularer Kreislauf.) Bei den anderen Wirbeltieren werden nur die 
Glomeruli von der Nierenarterie versorgt, das Kanalsystem dagegen von 
der Nierenpfortader, wahrend die ableitende Nierenvene beider Blut 
aufnimmt. Dieser Umstand hat sich als a4uBerst giinstig zur Klarung 
der verschiedenen Funktionen des Endapparates und des aktiven Kanal- 
systems erwiesen. Bei der Vogelniere iiberwiegt der Pfortaderkreislaul 
noch stirker, indem hier auch die Glomeruli teilweise von der Pfortader 
aus durchblutet werden (vgl. Fig. 2 p. 84). 

Die Ausbildung der Glomeruli steht in Beziehung zur Menge des 
vom Organismus abzuscheidenden Wassers. Daher sind sie bei den 
Dipnoern, Ganoiden, Teleosteern und Amphibien des SiiSwassers gut 
ausgebildet, bei den Meeresteleosteern dagegen nur schwach entwickelt. 
Trockentiere, wie Sauropsiden, besitzen sehr wenige. 

Jedoch ist diese Beziehung nicht stets vorhanden, wie bei manchen 
Knochenfischen, unter denen im Salzwasser lebende Formen ohne, mit 
wenigen und mit vielen Glomeruli zu finden sind. In der aglomerularen 
Niere sind die Tubuli tatig wie die Glomeruli der hoéheren Vertebraten. 
Die Harnmenge der marinen Teleosteer ist in der Regei geringer als die 
der SuBwasserformen. 
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Die Abscheidung von Harnfliissigkett, die von der Bluttiliissigkeit 
im wesentlichen durch das Fehlen von Eiwei8 unterschieden ist, erfolgt 
im Glomerulus. An dieser Abscheidung ist das diinne Epithel der Bow- 
manschen Kapsel aktiv beteiligt. Friiher nahm man an, dal die Ab- 
scheidung passiv wie durch eine tote Membran durch den Filtrations- 
druck des Blutes erfolgte. Dafiir sprach die Tatsache, da Erhohung 
dieses Druckes verstirkte Harnabsonderung (Diurese), Verminderung des 
Druckes Herabsetzung oder gar Stillstand verursacht. Dabei wurde aber 
iibersehen, daB je nach dem Druck eine verschieden groBe Zahl von Glome- 
ruli durchblutet wird und dadurch in Funktion tritt, ebenso wie die Zahl 
der in einem Muskel durchbluteten Kapillaren vom Bedari der Durch- 
blutung abhingt. Da8 wirklich kein passiver ViltrationsprozeB vorliegt, 
geht daraus hervor, daB nach Abtétung der Glomeruli mit Cyanid, 
das man der Nierenarterie zusetzt, auch bei Erhéhung des Blutdrucks 
die Harnabsonderung aufhért. Auch zeigte sich, daB bei kleinen Saéugern 
der Blutdruck so gering ist, daB er nicht den Widerstand der Plasma- 
kolloide iiberwinden kann. Gleichzeitig ergibt sich durch diesen Versuch 
(am Frosch angestellt, bei dem ja das Kanalsystem von der Piortader 
versorgt wird), da die Absonderung von Harniliissigkeit nur in den 
Glomeruli erfolgt. Die Fliissigkeitsabscheidung in den Glomeruli ist 
also ein aktiver Transport und keine Filtration. Es wird ein Ultrafiltrat 
abgeschieden, in dem wahrscheinlich alle gelésten Stoife des Blutes 
unverdndert enthalten sind bis auf das Eiwei8, das zum groéBten Teil 
zuriickgehalten wird. 

In den aktiven Teilen der Harnkanélchen findet die Umbildung des 
Glomerulusharns zum definitiven Harn statt. Hierbei ist der Mechanis- 
mus fiir die einzelnen Stoffe, soweit bis jetzt bekannt, verschieden. 
Sicher ist, daB in jedem Falle hierbei groBe osmotische Arbeit geleistet 
wird, d. h. eine Arbeit gegen das Konzentrationsgefalle. Der Harnstofi 
wird, wie das ja auch bei den Evertebraten wahrscheinlich ist, von dem. 
EHpithel der Kanalchen dem Blut entnommen und sekretorisch in das 
Lumen abgeschieden. AuBerdem findet eine Riickresorption von Wasser, 
Salzen und Zucker aus dem Glomerulusharn statt. Dies ergibt sich daraus, 
daB durch Betéubung der aktiven Kanalchen (Tubuli contorti) von der’ 
Piortader aus (Frosch) der Glomerulusharn unverandert die Kanalchen. 
durchstroémt, also nicht die Eigenschaften des normalen Harns annimmt. | 
Die Riickresorption von Salzen wurde bei Necturus maculocus dadurch . 
bewiesen, daB in die Bowmanschen Kapseln eingebrachte Erythrozyten | 
vom Hund in den Tubuli contorti himolysierten. Die Riickresorption | 
von Zucker ist dadurch festgestellt, daB der durch Mikropipetten aus: 
den sehr groBen Glomeruli des Ochsenfrosches entnommene Harn\ 
Glukose, der definitive nach Durchgang durch die Kanilchen keine’ 
Glukose mehr enthielt. 

Die Einzelheiten dieser Mechanismen, die ja letzten Endes Re-- 
gulationen darstellen, um den Gehalt des Blutes an gelésten Stoffen: 
konstant zu halten, und zwar fiir jede Art in charakteristischer Weise, , 
sind qualitativ und quantitativ noch wenig bekannt. Neuerdings wurde» 
bekannt, daB die Glomerulus- und Kanalchentatigkeit alternierend er-- 
folet, d. h. die Starke der Durchblutung dieser Teile vermittels der' 
sympathischen und sensiblen Nerven (Axonreflexe) entsprechend geleitet ! 
wird. Diese Mechanismen bedingen es, da8 der Harn der SiiSwasser-- 
tiere, die viel Wasser aufnehmen, salzarm, hypotonisch, der der luft-- 
lebenden Sauger salzreich, hypertonisch, der der typischen Wassersparer! 
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am salzreichsten ist (Steppen- und Wiistentiere). Durch sie wird das 
Basen-Sauregleichgewicht (vgl. p. 110) des Blutes aufrechterhalten 
trotz der durch die Nahrung bedingten Stérungen, so da8 bei Pflanzen- 
nahrung Sauren eingespart und Kationen, an Kohlensdéure gebunden, 
ausgeschieden werden, bei Fleischnahrung Basen eingespart und mehr 
sauren, vor allem Phosphate, zur Abscheidung gelangen. Im ersteren 
Falle ist daher der Harn alkalisch, im letzteren sauer. 

Bei den Sauropsiden werden die Exkretstoffe in fester Form, vor 
allem als Harnsaure ausgeschieden. Dies bedingt eine starke Einschrin- 
kung des Wasserumsatzes. 

Die Konzentrationsarbeit, welche die Niere zu leisten hat, ist er- 
sichtlich aus ihrem O,-Verbrauch, der die Energie fiir diese Arbeit zu 
liefern hat. Beim Menschen betragt z. B. der O,-Verbrauch der Niere 
/1, des gesamten O,-Verbrauches, wihrend ihr Gewicht nur 1/,¢. des 
Kérpergewichtes ausmacht. 


c) Die Zusammensetzung des Harns der Wirbeltiere. 


Der Harn der Fleischfresser ist klar und sauer, reich an saurem 
phosphorsauren Na und an Sulfaten; der von Pflanzenfressern ist alka- 
lisch und wird durch ausfallende Erdalkaliphosphate und -karbonate 
getriibt. Beim Stehen wird auch der saure Harn alkalisch, da der Harn- 
stoff durch das Bacterium ureae bei der ammoniakalischen Harngirung 
in CO, + NH, gespalten wird, wodurch der scharfe NH;-Geruch be- 
dingt ist. Wenn der Pilanzenfresser hungert, d. h. von seinem eigenen 
EiweiB zehrt, wird sein Harn sauer unter gleichzeitigem starken An- 
steigen seines N.-Gehaltes. Beim Erkalten frisch gelassenen Harns 
bildet sich ein Schleimhdutchen, die Nubecula, die sich langsam zu 
Boden senkt. 

AuBer den friiher erwahnten Stoffen enthalt der Harn als regel- 
maifige Bestandteile die Harnfarbstoffe, welche Derivate des Bluttarb- 
stoffs sind. Ferner enthalt der Harn alle Stoffe, die dem Organismus 
auf natiirlichem oder kiinstlichem Wege zugefiihrt werden, und mit denen 
er nichts anfangen kann. Deshalb ist er cine Fundstatte fiir unbekannte 
physiologisch wichtige Stoffe (Auxin vgl. p. 66). 

Beim Stehen des Harnes fallen die Harnsedimente aus, die an 
ihrer Kristallform erkenntlich sind. Diese sind bei saurer Reaktion: 
Harnsdure, saures harnsaures Na (Sedimentum lateritium, das durch 
die beim Ausfallen mitgerissenen Harnfarbstoffe rot gefarbt ist) und 
oxalsaures Ca, bei alkalischer Reaktion: saures harnsaures Ammon, 
phosphorsaures Ca und Ammonium-Magnesium-Phosphat. 

In pathologischen Fallen kénnen die Sedimente schon in dem Nierenbecken 
oder in der Blase ausfallen unter Bildung von Konkrementen, die zu Nieren-, Harn- 
leiter- und Blasensteinen fiihren, von denen man Urat-, Xanthin-, Oxalat-, Phosphat-, 
Karbonat- und gemischte Steine unterscheidet, die nach Volkern, Art der Nahrung 
und Zusammensetzung des Trinkwassers verschieden haufig sind. 

Die Erscheinung des Auftretens von Zucker im Harn (Diabetes) bezeichnet 
man als Glukosurie. Diese kann die verschiedensten Ursachen haben. Das Vorkommen 
von Brenztraubensiure weist auf akute Leberatrophie, Phosphorvergiftung hin. 
Das Erscheinen von Eiwei8 im Harn wird als Albuminurie bezeichnet. Albumine 
werden leichter ausgeschieden als Globuline. Blutfremdes Hiweif wird stets in den 
Harn abgegeben. Ein solches ist auch der Bence-Jonessche EiweiBkorper, der bei 
Knochensarkom im Blut auftritt. Er ist dadurch gekennzeichnet, da8 er beim Er- 


wirmen zuerst gerinnt und bei héherer Temperatur wieder in Lésung geht. Bei Ver- 
sagen beider Nieren tritt Uvdmie ein. (Intoxikation durch erhéhten Rest-N, vor allem 


an Harnstoff im Blut.) 
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d) Die Entleerung des Harns bei Saugern. 

Die Harnproduktion erfolgt kontinuierlich ins Nierenbecken, von 
wo aus der Ureter durch peristaltische Kontraktionen in einer Frequenz 
von 1—4 pro Minute und einer Geschwindigkeit von 2—3 cm pro Sekunde 
den Harn in die Harnblase fiihrt. Die Harnblase ist von zwei Schichten 
elatter tonischer Muskulatur umgeben, die durch ein autonomes Nerven- 
netz innerviert ist, das unter dem Einflu8 sympathischer und para- 
sympathischer Zentren steht. Die Blase ist durch einen inneren glatten 
und auBeren quergestreiften Sphinkter abgeschlossen. Die tonischen 
Eigenschaften der Wand (vgl. p. 151 ff.) gestatten einen in weiten Grenzen 
wechselnden Fiillungszustand ohne Spannungssteigerung. Wird letztere 
ausgelost, tritt Harndrang ein. Auch die GroBShirnrinde vermag iiber 
die vorgenannten peripheren Zentren (lange Latenzzeit) willkiirlose 
Blasenentleerung auszulésen und durch direkte Beeinflussung des quer- 
vestreiften M. sphincter vesicae tiber den N. pudendus durch Zusammen- 
ziehen der Uretra den Harnstrahl direkt zu unterbrechen. (Kurze Latenz- 
zeit. 

e) Beseitigung der Exkrete auf anderem Wege. 

AuBer der geschilderten Abscheidung durch typische Exkretions- 
organe kommt es noch zu einer Abscheidung oder Unschadlichmachung 
durch die verschiedensten Organsysteme. 

Als erstes ist da das sog. Hakretophorengewebe zu erwahnen, das 
als gemeinsames Merkmal Exkretgranula zeigt. Hierhin gehért unter 
anderem das Botryoidgewebe der Hirudineen, wohl auch das Chlora- 
gogengewebe der Anneliden, der Fettkérper und die Onocyten der In- 
sekten und die Eakretionsamobozyten der Echinodermen. Letztere 
wandern exkretbeladen entweder durch die 4ufere Haut nach auBen 
oder sammeln sich im sog. Axialorgan zur Speicherung an. Dies ist der 
elnzige Eixkretionsmodus der Echinodermen (intrazellulare Ausscheidung). 
Thm ahnlich erscheint auch die Abgabe von Eiter (Leukozyten) bei 
Entziindungen der Sauger. Da iiber die Funktionen im einzelnen Sicheres 
nicht bekannt ist, kann hier des Naheren nicht darauf eingegangen werden. 

Die Haut als Exkretionsorgan spielt bei vielen Tieren eine groBe 
Rolle. Bei den Saéugetieren stellt das Produkt der SchweiSdriisen einen 
echten Exkretstoff dar. Der Schwei8 ist gegentiber dem Blut stark 
hypotonisch, °4 seiner festen Bestandteile sind anorganische Salze; 
auBerdem enthalt er Harnstoff, Kreatinin, Harnsiure und Ammoniak. 
Beim Versagen der Niere kann sein Harnstoffgehalt sehr stark steigen. 
Durch seine Verdunstung auf der Kérperoberflaiche tritt er in den Dienst 
der Warmeregulation (vgl. p. 96). Die Anregung zur Tatigkeit erhalten 
die SchweiBdriisen nervoés-reflektorisch oder durch Blutreize, die auf 
das Zentralnervensystem wirken. Das Schiumigwerden erhitzter Pferde 
beruht auf der Abscheidung von Mucinen im SchweiB. 

Auch bei manchen Wirbellosen hat die Haut die Fahigkeit, Exkret- 
stoffe abzugeben, so die Exuvialdriisen der Raupen, welche Urate aus 
den Matricuischen GefaiSen enthalten; ferner hat man bei Schnecken 
die Abgabe zugefiihrter Farbstoffe auf diesem Wege nachweisen kénnen. 

Der Darm als Exkretionsorgan kommt bei den Wirbeltieren vor 
allem fiir manche Mineralstoffe in Frage: Ca, Mg, PO,, S und Fe, von 
denen letzteres fast ausschlieBlich auf diesem Wege entfernt wird. Bei 
vielen niederen Tieren, bei denen es nicht zur Differenzierung besonderer 
Exkretionsorgane gekommen ist, hat der Darm insgesamt oder z. T. 
Exkretfunktion (Collembolen, Aphrodite, Turbellarien, Trematoden). 
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Bei den Turbellarien scheint die Darmexkretion am wesentlichsten fiir 


_ die gesamte Exkretion zu sein, wenigstens nach Farbstoffversuchen zu 


urteilen, auf die das WassergefaéBsystem nicht anspricht. Auch der 
Vertebratendarm vermag Harnstoff abzuscheiden, wenn der Nieren- 
mechanismus ausgeschaltet ist. 

Dauernde Hakretionsspeicherung findet sich als ausschlieBliche 
Exkretionsart nur bei den Tunicaten. Diese Exkretspeicherung besteht 
in einer Ausschaltung aus dem Stoffwechsel und Deponierung in un- 
schidlicher Form und erinnert an den Exkretionsmodus der Pflanzen. 
Die Exkretstofte werden in einer am Herzen liegenden (Molguliden) oder 
in zahlreichen Blasen (Ascidien, Cynthiiden) zunachst in fliissiger, dann 
in fester Form ausgeschieden (Harnsiure) oder wie bei Ciona und den 
Synascidien intrazellular gespeichert. Als Exkretionsweise fiir einen Teil 
der Exkrete findet sich Speicherung bei sehr vielen Tieren. Manche Pig- 
mente, vor allem Guanine, die sich unter der Haut ablagern, sind hier 
unter anderem zu erwahnen. 


B. Die animalen Funktionen des Organismus. 


Als animale Funktionen faBt man die Erscheinungen zusammen, 
die sich am Nerv-Muskel-System und an den Sinnesorganen abspielen, 
und fiir deren Auslésung Reize der Umwelt oder des Innenlebens ver- 
antwortlich sind. Die animalen Funktionen in ihrer Gesamtheit stellen 
einerseits die Verbindung zwischen Organismus und Umwelt her, anderer- 
seits besitzen sie fiir die Regulation des inneren Gleichgewichtes des 
Organismus eine groBe Bedeutung. Sie stiitzen sich auf Stotfwechsel- 
geschehen vegetativer Art, das sich als Folge des Reizes und des diesem 
folgenden Erregungszustandes abspielt. In der Tierreihe wachst die 
_ Bedeutung der animalen Funktionen fiir das Gesamtgeschehen im Organis- 
mus um so mehr, je héher die Organisationsstufe des betreifenden Typs ist. 


I. Die Physiologie der Bewegungserscheinungen. 


Die Bewegungserscheinungen am tierischen Organismus treten 
in drei verschiedenen Modifikationen auf: als Pseudopodien-, Flimmer- 
oder GeiBel- sowie als Muskelbewegung. Lrstere ist die urspriing- 
lichste und findet sich daher vor allem bei Protozoen und bestimmten, 
wenig differenzierten Metazoenzellen. Aus der Pseudopodienbewegung 
hat sich einerseits die Flimmer- und GeiBelbewegung durch Ditferen- 
zierung an der Zelloberfliche, andererseits die Muskelbewegung durch 
Differenzierung von kontraktilen Myofibritlen im Sarkoplasma heraus- 
gebildet. Letzterer kommt bei weitem die griSte Bedeutung fiir die 
Bewegungserscheinungen der Metazoen zu. 


1. Die amoboide Bewegung. 

Améboide Bewegung durch Pseudopodienbildung findet sich bei 
den Rhizopoden, manchen Eizellen (Hydra, Nematoden), an vielen Zellen 
im Metazoenverband (Leukozyten), an phagozytierenden Zellen im 
Epithelverband (Darm) und bei undifferenzierten Bindegewebszellen 
von Seeigeln und Vertebraten. Es ist ein allgemeines Gesetz, dab mit 
zunehmender ontogenetischer Entwicklung der Zustand der Zellen sich 
immer mehr vom Sol- zum Gelzustand verschiebt, wodurch zwangs- 
laufig die Pseudopodienbildung erschwert wird. Man unterscheidet ver- 
schiedene Formen der Pseudopodienbildung. 
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a) Pseudopodienbildung durch lokale Herabsetzung der Ober- 
fliichenspannung, wobei fontainenartig das fliissige Plasma in axialem 
Vor- und seitlichem Riickstrom in Bewegung ist. Die treibende Kraft 
ist hierbei der durch die Oberflachenspannung der Zelle in ihrem Innern 
erzeugte Druck. 

b) Pseudopodienbildung durch Schlauchstrémung bei Formen, die 
keine fliissige Oberflichenschicht besitzen. Hier tritt kein riickwarts 
eerichteter Ausbreitungs-, sondern nur ein axialer Vorstrom aul. Die 
ganze Oberfliche bis auf die Spitze des Pseudopods bleibt veriestigt. 
Beim Einziehen flie{t das Plasma einfach riickwarts. Falschlich kann 
dabei der EKindruck einer Kontraktion erweckt werden. 

c) Pseudopodienbildung durch Rollbewegung, wobei die ganze Zelle ~ 
sich radartig fortbewegt. Das hyaline Ektoplasma geht dabei voran. 

d) Pseudopodienbildung in Form von fadenformigen Pilrvpodien 
bei Foraminiferen, Radiolarien und Heliozoen. Fiir sie ist das Vor- 
wachsen eines dichteren Achsenfadens charakteristisch, dem leicht- 
fliissiges, korniges Plasma bald in dieser, bald in jener Richtung nach- 
stromt. Die Faden kénnen an ihren Enden umbiegen und. miteinander 
verschmelzen. Der Achsenfaden ist doppelt-, das leichtfliissige Rheo- 
plasma einfachbrechend. 

Die Form der Pseudopodien ist nicht artlich festgelegt, sondern 
durch AuBenfaktoren, die auf die Viskositét des Plasmas wirken, in 
weitgehendem Ma8e beeinfluBbar. Stoife, die quellend auf Kolloide 
wirken und Verfliissigung des Plasmas zur Folge haben, bedingen groBe 
leichtfliissige Pseudopodien, Stoffe, die quellungshemmend wirken und 
das Plasma verdichten, haben den umgekehrten Eifekt. Im ersteren 
Falle ist die Bewegung stark angeregt, im letzteren unterdriickt. In 
der angegebenen Weise nach der einen oder anderen Richtung wirken ~ 
Ionen von Salzen, Sauren und Basen (vgl. p. 7) sowie Alkaloide, die © 
der Kulturtliissigkeit zugesetzt werden. Damit ist wohl die Tatsache 
in Zusammenhang zu bringen, daB bei den amdboiden Protozoen wie 
bei den Leukozyten der Metazoen Ruhe- und Wanderformen auitreten. 


Theorieen tiber den Mechanismus der Pseudopodienbildung. 

Uber den Mechanismus der Pseudopodienbildung sind zahlreiche 
Vorstellungen entwickelt worden. Die meisten Tatsachen sprechen fiir 
die sog. Viskositatstheorie. 

Nach der Viskositatstheorie ist die Ursache fiir die Entstehung eines 


Pseudopodiums in einer irgendwie bedingten Viskositatsinderung an 


der Oberflache zu suchen. Alle anderen Erscheinungen sind Folgezustinde 
dieses primaren Geschehens. Es léBt sich nachweisen, daB die Viskositiats- 
anderung vor Bildung des Pseudopodiums eintritt. Die Ursache fiir eine 
Viskositatsinderung kann durch diuBere Reize oder durch einen spon- 
tanen inneren Vorgang bedingt sein. Die Reizbeantwortung wird hierbei 
in der Form eines sog. Pseudoreflexes angenommen. Darunter hat man 
folgendes zu verstehen. Der einwirkende Reiz erzeugt an der Ober- 
flaiche lokal eine Erregung, die durch das Plasma ins Innere geleitet 
wird. Dort erzeugt sie eine Zustandsinderung derart, daB an der Ober- 
flache eine Spannungsanderung erfolgt. Da8 solche Reizleitungen statt- 
finden, folet aus dem Verhalten nach bestimmten chemischen Reizen, 
nach denen die Pseudopodienbildung auf der dem gesetzten Reiz ent- 
gegengesetzten Seite erfolet. 
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Solche auBeren Reize diirften bei der Nahrungsaufnahme (Phago- 
zytose) eine groBe Rolle spielen. Es ist nachgewiesen, daB die Proto- 
zoen sowohl wie die améboiden Metazoenzellen ein Auswahlvermigen 
besitzen, d. h. Pseudopodienbildung nur dann eintritt, wenn bestimmte 
Reizstotfe zugegen sind. In manchen Fallen ist eine Fernwirkung che- 
mischer Natur festgestellt, die durch Ausstrecken von Pseudopodien 
in Richtung des Reizes kenntlich wird. Das Auswahlvermégen ist von 
grober Bedeutung bei dem Verhalten der Leukozyten gegeniiber Fremd- 
stoffen, die in den Organismus eindringen; so werden die Leukozyten 
z. B. von den Toxinen der Bakterien angelockt (vgl. p. 48). 

Ausgehend von der Annahme, daB Kontraktilitat eine Ureigen- 
schalt der lebenden Substanz sei, hat man das Ausstrecken und Einziehen 
der Pseudopodien mit dem Kontraktionsvorgang bei Muskeln verglichen 
und in der undifferenzierten Sarkodinenzelle nach Differenzierungen 
fibrillarer Natur gesucht. Bei manchen Sarkodinen sind in der Tat solche 
Fibrillen in Form von praformierten Myonemen vorhanden, bei anderen, 
den eigentlichen Amoben, sollen sie bei Bedarf entstehen und vergehen. 

Diese Myoneme denkt man sich durch parallel gerichtete staibchen- 
férmige Micellen entstanden, wie dies z. B. bei der Bildung des Achsen- 
fadens in den Filipodien angenommen wird. Den Beweis dafiir liefert 
die auitretende Doppelbrechung an diesen Achsenfaiden. Damit ist die 
Voraussetzung fiir das Zustandekommen einer Kontraktion mit elastischer 
Erschlaffung gegeben. 

Wir haben es aber hier schon mit differenzierten Zustanden des 
Sarkoplasmas zu tun, die zur kontraktilen Muskelbewegung iiberleiten. 
Kontraktilitét ist daher keine Ureigenschaft des Sarkoplasmas, sondern 
eine Reaktionsform, die sich erst im Laufe der Entwicklung herausditfe- 
renziert hat. 


2. Die Geifel- und Cilienbewegung. 


Es ist zwischen GeiSel- und Cilienbewegung zu unterscheiden. 
GeiBeln sind gréBere, meist nur in Ein- oder geringerer Zahl an einer 
Zelle befindliche, Cilien kleine, meist in Vielzahl vorhandene bewegliche 
Wimpern. (Geifeln finden sich bei Flagellaten, in den Kragenzellen 
der Schwimme, an den Entodermzellen von Hydra und in vielen Soleno- 
zyten. Als GeiBeln sind auch die Schwanzfortsatze der Spermatozoen 
zu betrachten, die als SchleppgeiBeln bezeichnet werden. Czlien sind bei 
Infusorien, niederen Wiirmern, Rotatorien und an zahlreichen Organen 
aller Tiergruppen vorhanden. Aus zwei verklebten Cilienreihen bestehen 
die adoralen Membranellen, aus meist dreien die undulierenden Mem- 
branen der Ciliaten und aus vielen die Ruderplattchen der Rippenquallen. 

Der Bau der GeiBeln und Cilien ist im Prinzip gleichartig. Sie bestehen 1. aus 
einem axialen, positiv einachsig doppelbrechenden Sttitzfaden, der sich in die Basal- 
korner ins Zellinnere fortsetzt und 2. aus einer protoplasmatischen Hiille, dem Azno- 
plasma, an dem sich die Bewegungserscheinungen abspielen. Vor allem der basale 
Teil des Kinoplasmas erweist sich als sehr reaktionsfahig. 

In bezug auf den Bewegungsmechanismus unterscheiden sich Geibeln 
und Cilien scharf voneinander. Die Hauptbewegungsform der Geifeln 
besteht in einem einfachen Rotieren, wobei das Wasser auf das Tier 
zugesaugt wird, so daB es also mit der GeiBel voran durch das Wasser 
getrieben wird. Anders ist die Bewegungsform der im Zellverband 
schlagenden GeiBeln, wie die der Solenozyten, die durch wellenartige 
Bewegung das Wasser im Kanal fortbewegen. Die Schleppgeibeln z. B. 
bei den Spermatozoen fiihren schlangelnde Bewegungen aus. 
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Die Cilien vollfiihren ruderartige Bewegungen in einer Ebene. 
Wir miissen daher einen Vorschlag, der nach hinten, und einen Riick- 
schlag, der nach vorne gerichtet ist, unterscheiden. Ersterer erzeugt einen 
Vortrieb, letzterer einen Riicktrieb. Ein Vorwartskommen ist unter diesen 
Verhaltnissen nur méglich, wenn die Cilie formveranderlich ist, d. h. 
beim Vorschlag gestreckt nach hinten, beim Riickschlag gebeugt nach 
vorne gebracht wird. Eine derartige Formveranderung ist mikrosko- 
pisch zu beobachten, und ihr Effekt ]&48t sich im Modellversuch nach- 
ahmen. Der gestreckte Vorschlag erfolgt schneller als der Riickschlag. 
Die GréBe des Ausschlags, die Amplitude, unterliegt groBen Schwan- 
kungen (60°—180°). Die Frequenz des Cilienschlags variert auBer- 
ordentlich: sie liegt zwischen 1% bis mehreren Hundert pro Sekunde. 

Die Cilien einer Metazoenzelle schlagen in der Regel synchron, 
die eines ganzen Feldes in der Weise metachron, daB es zu einer wellen- 
formigen Ausbreitung der Bewegung kommt. Manche Erscheinungen 
sprechen dafiir, daB diese Metachronie durch eine allerdings morpho- 
logisch noch unbekannte innere Reizleitung zustande kommen muB. 

Der Nutzeffekt der Cilienbewegung betragt nur etwa 14,—1%. Beim Flimmer- 
epithel hoherer Tiere hat man 2—3% berechnet gegenitiber 20 % bei kérperlicher Arbeit 
des Menschen und 30—40% beim isolierten Muskel. Die Bewegung ist also sehr un- 
ékonomisch und nur bei sehr kleinen Tieren anwendbar, fiir die das Verhaltnis der zur 
Fortbewegung verbrauchten zur verfiigbaren Energie sehr gering ist. Bei Bakterien 
ist dieses 1:100000, bei Infusorien 1:12,5. Ab 1 mm GroBe ist der Wirkungsgrad so 
gering, daB die Flimmerbewegung nicht mehr fiir schwimmende Bewegung ausreicht. 
(Nur kleinste Strudelwiirmer schwimmen, gréSere kriechen.) 

Kine Abhangigkeit des Wimperschlags vom Nervensystem ist nur bei 
Evertebraten und Protozoen sichergestellt, wo der Wimperschlag zur 
Fortbewegung dient. Er kann hier willkirlich in Gang gesetzt und ver- 
andert werden (Vor- und Riickwartsschwimmen der Paramiacien, Ver- 
anderung der Amplitude und Frequenz). Auch koénnen verschiedene 
Gruppen von Wimpern isoliert in Tatigkeit gesetzt werden. (Besonders 
differenziert bei den hypotrichen Infusorien.) Unabhaingig davon be- 
sitzen alle Wimpern eine autonome Bewegungsfahigkert, die in vielen 
Fallen auch bei volliger Isolierung von der Zelle, sei es mit oder ohne 
Basalkorn, erhalten bleibt. Daraus ist zu schlieBen, daB die zentral 
bedingte Regulation in einer Hemmung der autonomen Tatigkeit be- 
steht. Nervéser Einflu8 ist auch an den Flimmerepithelien der Mund- 
lappenrander von SiiS8wasserschnecken, bei Mollusken- und Polychaten- 
larven, freischwimmenden Turbellarien und bei Ctenophoren nach- 
gewiesen, bei Vertebraten jedoch in keinem Falle. Bei diesen scheinen 
die Wimperfelder véllig autonom zu sein. 

AuBer Nervenreizen wirken Reize verschiedener Art (mechanische, © 
chemische, osmotische, elektrische) auf den Wimperschlag ein. 

Uber den Stoffwechsel ist sehr wenig bekannt. Der O,-Verbrauch 
ist 4uBerst niedrig, so daB man vermutet hat, da8 iiberhaupt der ganze 
BewegungsprozeB anaerob vonstatten geht. Als Energiequelle diirften 
Kohlehydrate eine Rolle spielen, da man in vielen Wimperzellen einen 
sehr starken Glykogengehalt fand. 


3. Die Muskelbewegung. 

Fiir die Fortbewegung der Tiere im Raum spielt die Muskel- 
kontraktion bei weitem die gréBte Rolle. Bei vielen Protozoen sind 
kontraktile Vorgange nachgewiesen. Sie sind hier an das Vorhanden- 
sein von myofibrillenartigen Myonemen gebunden, an denen man in 
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manchen Fallen Doppelbrechung und sogar Querstreifung nachgewiesen 
hat. Myoneme sind bei Acanthometriden, Gregarinen und vor allem 
bei Ciliaten gefunden worden. Die Kontraktilitét dieser Myoneme laBt 
sich am klarsten am Stiel von Vorticella beobachten, der sich auf mecha- 
nischen Reiz hin sehr stark verkiirzt, wobei die Myoneme sich spiral- 
artig zusammenlegen. Bei den héheren Organismen nimmt die Aus- 
bildung der Muskulatur an Masse stark zu. Muskulatur ist hier das, was 
unter dem Namen Fleisch als Nahrungsmittel eine so groBe Rolle spielt. 


Kine Einteilung der Muskeln ergibt sich nach ihrem Bau und nach 
ihrer Funktion. Nach dem histologischen Bild unterscheidet man glatte 
und quergestreifte, der Funktion nach tonische und tetanische Muskeln, 
wobei zu betonen ist, da die histologische Einteilung nichts iiber die 
funktionelle Zuordnung aussagt. 


Der histologische Bau der Muskeln. Die fiir die Funktion wichtigen Teile der 
glatten wie quergestreiften Muskeln sind die Myofibrillen, die als das kontraktile 
Element angesehen werden, und das Sarkoplasma, das die Myofibrillen umgibt. Die 
Myofibrillen differenzieren sich aus dem Plasma der Zelle, die sich dabei in die Linge 
streckt. Wahrend die glatten Muskeln aller Tiere und die quergestreiften der Everte- 
braten mit Ausnahme der von Arthropoden und Tunikaten aus Muskelzellen zusammen-~ 
gesetzt sind, bestehen die quergestreiften der Vertebraten und die Herzmuskulatur, 
sowie die der Arthropoden und Tunikaten aus Muskelfasern (Synzytium aus Muskel- 
zellen), die durch Verschmelzen von Muskelzellen entstanden sind. Die Muskelfasern 
sind daher an ihrer Vielkernigkeit erkennbar. Uber den feineren Bau der glatten Mus- 
kulatur ist wenig bekannt auBer der Tatsache, daB die Fibrillen in ihrer ganzen Linge 
positiv einachsig doppelbrechend sind. Die Querstreifung der Muskelfaser kommt da- 
durch zustande, daf in der Fibrille doppelbrechende Abschnitte Q mit einfachbrechen- 
den J in regelmaS8igen Abstinden abwechseln. Die Summe Q + J, die Fachhohe, 
betragt beim Skelettmuskel etwa 3 u und kann beim Arthropodenmuskel bis auf 12 pu 
ansteigen. Nach Hirrie betraigt die Dicke einer Myofibrille von Hydrophilus 0,9 u 
und ihr gegenseitiger Abstand 0,5 yu. Am fixierten quergestreiften Muskel sind noch 
mehr Schichten in einem solchen Kistchen (Q + J) nachweisbar, die durch die be- 
kannte Formel Z i q (h)iz fiir den Vertebraten- und Z eniq (h)inez fiir den Arthro- 
podenmuskel bezeichnet werden. Sicherlich spielen aber hierbei durch Fixierung 
entstandene Kunstprodukte mit. Da stirkere Lichtbrechung und starkere Farbbarkeit 
parallel gehen, fairben sich Q und Z starker als J (mit Hamatoxylin). Daraus folgt, 
daB Q und Z dichter als J sind, was durch die Tatsache bestatigt wird, daB J auch 
leichter dehn-, schrumpf- und quellbar ist. 

Die Fibrillen der quergestreiften Muskeln verursachen unabhangig von der 
Querstreifung eine Liingsstreifung, deren Sichtbarkeit vom Kontraktionszustand 
abhingt. Diese Lingsstreifung tritt (unter Verschwinden der Querstreifung) bel 
starker Kontraktion hervor. Die Fibrillen der Insektenflugmuskeln sind sehr dick, 
mit einer stark lichtbrechenden Hiille umgeben und einheitlich, die der Skelett- 
muskeln spalten sich in feinste Faden, die Metafibrillen. Doppelbrechung ist ein charakte- 
ristisches Merkmal aller kontraktilen Fibrillen. Sie ist komplizierter Natur und beruht 
auf einer EHigendoppelbrechung submikroskopischer Teilchen, der Mizellen, die sich 
ihrerseits aus einer schwachen negativen Doppelbrechung von Lipoid- und einer 
stirkeren positiven anderer Teilchen zusammensetzt.— Diese Higendoppelbrechung 
ist iiberlagert von einer Stibchendoppelbrechung. Die eigentlichen Kontraktions- 
vorgiinge werden in die submikroskopischen Mizellen der Fibrille verlegt. 

Das Medium, das die Fibrillen allseitig umgibt, besteht aus dem Sarkoplasma 
und Einlagerungen (interstitiellen Kornern) von Reservestotfen (Glykogen und Li- 
poiden). Die Grenzschicht zwischen Myotibrille und Sarkoplasma ist fiir den Stoff- 
austausch beim Kontraktionsvorgang von groBer Bedeutung. Nach dem Sarkoplasma- 
gehalt unterscheidet man sarkoplasmareiche und -arme Muskulatur. LErstere, die oft 
auch durch einen dem Blutfarbstoff verwandten Farbstoff rot gefarbte und dann rot 
genannte Muskulatur, reagiert triger, ist aber ausdauernder (u. a. gehdrt hierhin die 
Herzmuskulatur). Letztere, die wei8e Muskulatur, reagiert schneller und ermiidet 
leicht. Auf Querschnitten des fixierten Muskels zeigt sich eine als COoHNHEIM- 
sche Felderung bezeichnete Fibrillenanordnung, in Form der Fibrillenfelderung gleich- 
miBig zwischen Sarkoplasma verteilter Fibrillen oder als Siulchenfelderung, bet 
welcher mehrere Fibrillen zu einer Einheit héherer Ordnung zusammengefaBt werden. 
Sie ist wahrscheinlich ein Kunstprodukt. 
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Der quergestreifte Muskel als Ganzes setzt sich aus vielen Muskelfasern zu- 
sammen, die beim Menschen bis 12 cm lang und 0,1—0,2 mm dick sind. In ihrem Inne- 
ren liegen zahlreiche, von mehr oder weniger Sarkoplasma umschlossene Myofibrillen. 

“Beim Kontraktionsvorgang treten wesentliche Verinderungen in der Lage der 
Q- und J-Streifen ein. Es sinkt die Lichtbrechung von Q, und es steigt diejenige von J, 
so daB schlieBlich ein Stadium eintritt, in dem die Faser homogen erscheint. Bei noch 
stiirkerer Kontraktion kehrt sich die Lichtbrechung um. Z verliert seine Doppel- 
brechung und flieBt mit der benachbarten isotropen Schicht zu einem stark licht- 
brechenden Streifen, dem sog. Kontraktionsstreifen C von NassE, zusammen. 

Mit der Umkehr der Lichtbrechung geht ein entsprechender Wechsel der Farb- 
barkeit einher. C ist stirker farbbar als Q. Die eigentliche Verkirzung {allt unter 
Verdickung auf die doppelbrechende Q-Schicht, wahrend J sogar etwas verlaingert 
wird. Bei Hydrophilus nimmt die Q-Region (doppelbrechende Fibrillen und Sarko- 
plasma) hierbei um 15% an Volum ab. Da das Volum der Fibrillen erhalten bleibt, 
mus das Sarkoplasma an Volum zunehmen. Da J an Volum zunimmt, mu8 Sarko- 
plasma von Q nach J iibertreten. Bei stark kontrahierten Fasern geht die Quer- 
streifung ganz verloren und ist durch eine stark sichtbare Lingsstreifung ersetzt. 

Die Histochemie der Muskeln. Im quergestreitten Muskel finden 
sich zwei EiweiBkorper, das wasserlosliche M yogen und das durch Ammon- 
chlorid extrahierbare wasserunlésliche Myosin (vgl. p. 33). Das Myosin 
wird als das Eiweif der Fibrillen, das Myogen als das des Sarkoplasmas 
angesehen. Die Betriebsstoffe des Muskels, vor allem Glykogen, sind in 
das Sarkoplasma eingelagert. 

Die Verteilung von glatter und quergestreifter Muskulatur in der 
Tierreihe ist sehr verschieden. Quergestreift ist alle Muskulatur der 
Arthropoden, die Skelettmuskulatur der Vertebraten und vereinzelte, 
schnell sich bewegende Muskeln der Coelenteraten, Anneliden und Tuni- 
katen, sowie die Herzmuskeln der Vertebraten. Glatt ist die Eingeweide-, 
Uterus- und BlutgefaBmuskulatur der Vertebraten, die gesamte Muskulatur 
der Mollusken, sowie die nicht quergestreifte Muskulatur der anderen Tier- 
eruppen. 

Die funktionelle Hinteilung der Muskeln. 

In funktioneller Hinsicht versagt die bisher tibliche Einteilung 
in glatte und quergestreifte Muskeln, da es glatte Muskeln gibt, die sich 
funktionell so verhalten wie quergestreifte und sich scharf von anderen 
Typen glatter unterscheiden. Zu einer funktionellen Einteilung verwendet 
man das tetanische und tonische Verhalten der Muskulatur und kann 
danach drei Typen aufstellen (BoziEr): 

a) rein tonische Muskeln, 

b) Muskeln, die tonische wie tetanische Eigenschaften besitzen, 

c) rein tetanische Muskeln. 

Tonische Muskeln sind durch den Zustand der Plastizitaét wie durch 
das Vermégen, bei verschiedener Lange im Ruhestand zu verharren, ge- 
kennzeichnet. Es sei betont, da es verschiedene Arten tonischen Ge- 
schehens gibt, auf die spater zuriickzukommen ist (p. 151 ff.). 

Tetanische Muskeln sind durch ihre elastischen Eigenschaften sowie 
ihr Bestreben, bei Storung ihrer elastischen Ruhelage durch einen oder ° 
eine Vielzahl von Reizen moglichst bald in diese Ruhelage zuriickzukehren, 
zu charakterisieren. Die geschilderten Eigentiimlichkeiten befahigen 
die tonischen Muskeln zur Einhaltung des einmal eingenommenen Zu- 
standes, die tetanischen vorwiegend zur Bewegungsfunktion. Bei letzterer 
werden in der Regel durch schnell einander foleende Kontraktionen und 
Erschlaffungen Ortsverinderungen des ganzen Organismus oder seiner 
Teile zueinander bewirkt. Bei ersterer wird die Stellung oder der Stand 
der Kérper bzw. seiner Organe eingehalten. Ein charakteristischer Unter- 
schied der beiden Muskeltypen ist durch ihren Stoffwechsel gegeben: 
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der tetanische Muskel hat einen starken O,- und Kohlehydratverbrauch, 
wihrend beim tonischen Muskel ein funktioneller Stoffwechsel irgendeiner 
Art nicht nachzuweisen ist. Die glatten Muskeln mit tetanischen Eigen- 
schaften miissen daher den quergestreiften tetanischen Muskeln zugeordnet 
werden, von denen sie sich nur in quantitativer Hinsicht — durch lang- 
samere Kontraktionen — unterscheiden, wihrend sie von den tonischen 


glatten Muskeln qualitativ (durch Stoffwechsel und Funktion) unter- 
schieden sind. 


Die meisten Muskeln als Organ sind dem Mischtyp zuzuzihlen. Eine Frage 
besonderer Art ist es, ob die tonische und tetanische Reaktionsform an besondere 
Fibrillen gebunden ist. Friiher schob man dem Sarkoplasma tonische Funktionen 
zu, eine Anschauung, die sich nicht mehr halten la8t. Bei Wirbellosen sind morpho- 
logisch differenzierte Tonus- und Tetanusfibrillen nachgewiesen. -Erstere sind sehr 
fein, farberisch schwer darstellbar und im Inneren der Muskelzelle gelegen, letztere 
grob, randstandig und mit Hamatoxylin leicht farbbar. Ein rein tonischer Muskel 
ist der weibe Anteil des SchlieBmuskels von Anodonta, ein rein tetanischer ausschlieB- 
lich mit Tetanusfibrillen findet sich bei Beroe. Typ fiir einen Mischmuskel mit Te- 
tanus- und Tonusfibrillen und beiderlei Funktionen ist die Chromatophorenmuskel- 
zelle der Cephalopoden. Fiir Schnecken (Helix) ist dagegen festgestellt, da8 Tonus- 
und Tetanusfunktion Higenschaften ein und derselben Fibrille sind (HErTER). Auch 
beim quergestreiften Skelettmuskel der Amphibien hat man tonische und tetanische 
Anteile unterschieden (KRUGER). 


a) Die Eigenschaften des tetanischen Muskels. 

Das klassische Untersuchungsobjekt iiber das Verhalten eines tetanischen Mus- 
kels sind der Gastrocnemius und der Sartorius des Frosches, die leicht praparierbar 
sind und auch auferhalb des Organismus liingere Zeit reaktionsfihig bleiben. Die 
Bewegungen des Muskels werden in der Regel durch ein mechanisches Hebelsystem 
oder durch optische Spiegelung vergréB8ert und auf ein laufendes beruBtes oder photo- 
graphisches Band aufgeschrieben. Man erhalt auf diese Weise Kurven, die eine nach- 
tragliche genaue Auswertung gestatten. 

Durch Reize verschiedenster Art kann im Muskel eine Erregung 
hervorgerufen werden, welche die Ursache fiir die Tatigkeit des Muskels 
ist. Derartige Reize sind elektrische, mechanische (Druck), osmotische, 
chemische und thermische. 

Von diesen Reizen sind die elektrischen deswegen von gréSter Wichtigkeit, 
weil sie mit groBer Wahrscheinlichkeit den natiirlichen, von der erregenden Nerven- 
zelle ausgehenden Reizen am ahnlichsten, wenn nicht mit ihnen identisch sind, so daB 
sie also vielleicht als adiquate Reize (vgl. p. 158) anzusehen sind. Die elektrischen 
Reize kénnen in verschiedener Form geboten werden, als konstanter Strom, wie er 
z. B. von galvanischen Elementen geliefert wird, als Induktionsstrom und als Kon- 
densatorentladungen. Gerade die Anwendung letzterer Reize, die in neuerer Zeit 
durch ScHEMINzKY sehr ausgebaut worden ist, hat infelee der moéglichen genauen 
Dosierung nach Form und Art des Reizes wesentlich zur Klaérung des Verhaltens des 
Muskels beigetragen. Der elektrische Reiz wirkt nur durch Anderung der Strom- 
dichte, d. h. also durch Unterbrechen — Offnen und Schlieben — des Stromes. 
Konstanter, flieBender Strom iibt keine Reizwirkung aus. 

Die Zufuhr von Reizen kann auf zweierlei Weise erfolgen. Greift 
der Reiz direkt an der Muskelsubstanz an, so sprechen wir von einer 
direkten Muskelreizung. Diese erzeugt man z. B. so, da’ man die Reiz- 
elektroden direkt auf den Muskel legt, nachdem man vorher vermittels 
eines Giftes (Curare fiir den Vertebratenmuskel) die Nervenendplatten 
ausgeschaltet hat. Dies ist notwendig, weil sonst der Reiz tiber diese 
Endplatten in die Muskelfaser eintreten kann. Bei direkter Reizung 
geraten nur diejenigen Fasern in Kontraktion, die vom Reiz getroffen 
werden. Ein Ubertritt der Erregung von Faser zu Haser findet nicht 
statt. Die Geschwindigkeit der Erregungsleitung im Muskel ist geringer 
als im Nerven. Sie betragt beim Froschmuskel 3—5 m”, beim Menschen 
10—13 m” (vgl. p. 164). 
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Fiihren wir den Reiz durch den Nerven zu, d. h. reizen wir den 
Nerven selbst, so sprechen wir von indirekter Muskelreizung. Dabei ent- 
steht die Erregung im Nerven und wird durch ihn iiber die Nervenend- 
platten zum Muskel geleitet. 

Die Wirkung einer durch einen Reiz entstehenden Erregung wird 
in Form einer Muskelzuckung manifest. Je nach den dabei gesetzten 
Bedingungen spricht man von einer zsotonischen Zuckung, dann namlich, 
wenn der Muskel beim Kontraktionsvorgang unter gleicher Spannung— 
bleibt, aber seine Linge ungehindert verkiirzen kann, oder von einer’ 
isometrischen Zuckung dann, wenn er an der Verkiirzung verhindert wird, 
dagegen die Spannung steigen kann. In Wirklichkeit sind bei jeder: 
Zuckung beide Komponenten, wenn auch in verschiedenem Male, ver-. 
treten. Eine teils isotonische, teils isometrische Zuckung wird als auzo-: 
tonische bezeichnet. Ein Beispiel dafiir bietet das Herz, das sich zuerst. 
isotonisch und dann isometrisch zusammenzieht. Daraus ergibt sich, 
da8 Spannung und Linge einander proportional sind. Das Verhalten des 
Muskels ist verschieden, je nachdem die Reize einander schnell folgen: 
tetanische Reizung, oder ihn einzeln in langeren Abstanden treffen: Hinzel-. 
revzung. 

1. Das Verhalten des Muskels bei Einzelreizung. 

Trifft ein schwelliger Reiz den Muskel, so tritt nach einer gewissen. 
Zeit — der Latenzzeit — eine Zuckung aut. 

Die Latenzzeit setzt sich aus verschiedenen Teilzeiten zusammen: 

1. Aus der Zeit, die der Reiz zur Erzeugung der Erregung’ 
braucht, 2. aus der Zeit, welche die Erregung nétig hat, um zum. 
Muskel zu gelangen, 3. aus der Zeit, die zum Ubertritt der Er-: 
regung vom Nerven auf: 
den Muskel benétigt wird, , 
4. aus der Zeit, die notig: 
ist, bis die Erregung im: 
Muskel durch Auftreten, 
Ys : —— der Kontraktion merkbar’ 

LO ard ebieGrobe dementia 
Fig. 10. Schema des Verlaufs der Muskel-. zeit beim quergestreiften. 


kontraktion auf Hinzelreiz. MM. Muskel- Muskel betragt etwa 0,004: 
schreiblinie, R. Reizmarkierung, Z. Zeitschreibung, : "7 : 

ab, Latenzzeit, be. Kontraktionszeit, ed. Erschlat- bis 0,01 , beim platters 
fungszeit, df. elastische Nachschwankung, ec. Hub- tetanischen Muskel und | 
hohe, bc. Kontraktionskurve, cd. Erschlaffungskurve. beim Herzmuskel ist sie: 


bedeutend griéBer. 

Die nach der Latenzzeit einsetzende Zuckung besteht aus einer” 
Kontraktion mit gleich anschlieBender Erschlaffung. Beim Skelettmuskel | 
ist unter isotonischen Bedingungen die Erschlaffungszeit gleich der Kon-: 
traktionszeit, mit auftretender Ermiidung ist jedoch die Erschlaffungs-: 
zeit stark vergréBert (mit Ausnahme der Insektenmuskeln, bei denen: 
sich die Ermiidung durch Abnahme der Kontraktionshéhe kennzeichnet). - 
Die Dauer einer Einzelzuckung (Fig. 10) betragt fiir den Siuger-- 
muskel etwa 0,08”, den Froschmuskel 0,12’, den Heuschreckensprung-- 
muskel 0,10” und kann fiir glatte tetanische Muskeln bis zu mehreren! 
Sekunden Dauer ansteigen. | 
Jeder Muskel hat eine bestimmte KontraktionsgriBe, die als Hub-- 

hohe gemessen wird. Fiir die einzelne Faser des Skelettmuskels wird all-- 
gemein die Giiltigkeit des Alles-oder-Nichts-Gesetzes (vgl. p. 164) an-- 
genommen, das hier besagt, da sich eine Faser, wenn iiberhaupt, dann! 
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maximal kontrahiert. Es diirfte ein Muskel daher nur eine einzige Hub- 
héhe besitzen. Tatsachlich zeigt sich aber in vielen Fallen eine Ver- 
anderlichkeit der Hubhéhen, wenn die Reizstirken vom Schwellenwert 
bis zur maximalen Starke gesteigert werden. Dies erklart sich aus einem 
verschiedenen Schwellenwert der verschiedenen den Muskel zusammen- 
setzenden Fasern. Geringere Hubhohen sind also dadurch bedingt, da8 
nur ein Teil der Fasern in stets maximale Kontraktion gerit. Die bei 
Beginn einer Reizung oft auftretende Treppe bei einander folgenden 
Einzelreizen bei gleichbleibender Reizstirke beruht auf der alsdann ein- 
tretenden Erregbarkeitssteigerung, die stets durch Reizfolgen hervor- 
gerufen wird. 

Die Verkiirzung wird durch eine Kontraktionswelle bedingt, die 
vom Ort der Erregung an der Eintrittsstelle des Nerven, meist in der 
Mitte des Muskels gelegen, beiderseits sich fortpflanzt (doppelsinniges 
Leitungsvermégen des Muskels). Die dadurch erzeugte Spannung leistet 
durch die entstehende Verkiirzung iuBere Arbeit oder geht in Warme 
uber. Der Muskel besitzt daher potentielle Energie, die bei der Erregung 
in kinetische umgewandelt wird. 


2. Das Verhalten des Muskels bei tetanischer Reizung. 


Bei Erhéhung der Reiztrequenz tiber einen bestimmten, bei den verschiedenen 
Muskeln verschieden hoch liegenden Wert zeigt sich die Erscheinung der Swmmation, 
wenn der Muskel nicht mehr Zeit findet, véllig zu erschlaffen, ehe ihn der folgende 
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Fig. 11. Schema des vollkommenen und unvollkommenen Tetanus. 

I—IV steigende Kontraktionshéhe infolge stirkerer Summation bei steigender Fre- 

quenz. V Vollkommener Tetanus mit volliger Erschlaffung. VJ Vollkommener 
Tetanus mit Kontraktionsriickstand bei r. 


Reiz trifft. Die neue Kontraktion lagert sich der vorigen auf und erreicht eine gréBere 
Hubhéhe. Dies geht so weiter, bis ein Maximum erreicht ist, das um so hoher liegt, 
je schneller die Reize folgen. Im gleichen MaBbe werden die Zuckungen auf jeden ein- 
zelnen Reiz hin geringer, bis schlieBlich, bei hinreichend schneller Reiztolge, die wieder 
fiir jeden Muskel verschieden hoch liegt (Froschmuskel 20—30, Schildkréte 2—3 pro 
Sekunde), der Muskel in Dauerkontraktion verharrt: 

Der Muskel gelangt iiber den unvollkommenen zum vollkommenen 
Tetanus (Fig. 11). Beim Aufhéren der Reize tritt vollige Erschlattung 
ein. Die Fahigkeit, in vollkommenen Tetanus tiberzugehen. geht der 
_Herzmuskulatur ab. Dies beruht auf dem Vorhandensein einer groben 
refraktiren Periode, in der sie auf einen Reiz nicht anspricht (vgl. p. 150); 
beim Skelettmuskel ist diese sehr gering und betragt nur wenige o. 
Der Herzmuskel findet daher Zeit zur Erschlaffung, ehe ein neuer Reiz 
neue Erregung in ihm hervorruien kann. 

Jede natiirliche Muskelkontraktion der tetanischen Muskeln, 
selbst wenn sie noch so kurz ist, ist eine tetanische, d. h. eine durch eine 
Reizfolge bedingte. Dies beruht darauf, daB die Impulse des Zentral- 
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nervensystems stets von einer bestimmten Frequenz sind (40—50—150 
pro Sekunde). Hoherer als der fiir ihn charakteristischen Frequenz 
folet der Muskel nicht, d. h. bei héherer Frequenz verhalt er sich so, 
als ob er in der normalen Frequenz erregt wiirde. In der Hohe dieser 
Frequenz erzeugen die Muskeln einen sog. Muskelton bei der Kontrak- 
tion. Dieser Muskelton ist aber nicht ausschlieBlich das Produkt des 
rhythmischen Erregungsgeschehens, sondern ist auch durch Schwingungen 
bedingt, die bei der Spannungserzeugung im Muskel entstehen. Da bei 
jedem Erregungsvorgang ein Aktionsstrom (vgl. p. 161) entsteht, konnen 
die einzelnen Impulse an dem Elektrogramm erkannt werden. 


Die Muskelkrvaft ist unabhangig von der Linge des Muskels, aber dem Quer- 
schnitt proportional. Bei gefiederten Muskeln, z. B. Sprungmuskeln der Vertebraten 
und Arthropoden, die eine groBe Arbeit zu leisten haben, ist daher der physiologische 
Querschnitt groBer als der morphologische. Parallel faserige Muskeln sind z. B. samt- 
liche Flugmuskeln der Insekten. 

Die Kraft eines Muskels ist am gréBten zu Beginn der Kontraktion und nimmt 
mit ihrem Fortschreiten immer mehr ab. Bei den natiirlichen Bewegungen ist das deshalb 
von groBer Bedeutung, weil der Beginn der Bewegung der Gliedmafen meist unter un- 
giinstiger Hebelstellung einsetzt. Die absolute Muskelkraft, d. h. die von 1 cm Quer- 
schnitt hebbare Masse betragt fiir den Froschgastrocnemius 1,8 kg, fiir den Bizeps 
des Menschen 11 kg und den Heuschreckensprungmuskel 6 kg. Der Nutzeffekt eines 
Muskels ist durch das Produkt Querschnitt x Lange, also durch das Volum gegeben. 
Die Arbeitsleistung wird durch die innere Reibung stark vermindert. Sie ist um so 
erdBer, je schneller die Muskelbewegung erfolgt. Nach Hitu ist die Energiemenge, die 
erforderlich ist, um beim Sartorius des Frosches einen bestimmten Spannungszustand 
auf gleicher Hohe zu halten, 6—7 mal so gro wie die Energie, die hinreicht, um diese 
selbe Spannung zu erzeugen. 

Die Ermiidung des Muskels macht sich nach mehr oder weniger 
Janger Arbeitszeit bemerkbar. Die Ermiidung zeigt sich bei der Einzel- 
zuckung in einer Abnahme der Hubhoéhe und einer Verzégerung der Er- 
schlaffung (die aber beim Insektenmuskel fehlt). Bei starken Graden 
der Ermiidung bleibt ein Verkiirzungsriickstand oder eine Kontraktur 
iibrig, vor allem leicht bei tetanischer Reizung. 

Unter Kontraktur verstehen wir nach RieEsseR einen reversiblen 
Dauerverkiirzungszustand, im Gegensatz zu irreversiblen Zustands- 
anderungen, die Muskelstarren (z. B. Todesstarre). Kontrakturen kénnen 
auch durch zahlreiche chemische Substanzen hervorgerufen werden 
(manche Séuren, Basen, Narkotika). 

Diese Erscheinungen kommen durch Verlangsamung der Kontrak- 
tionswelle zustande, die so gedehnt werden kann, daf bei lokaler Reizung 
die Kontraktionswelle am Reizort stehen bleibt: idiomuskularer Wulst. 

In der Ruhe erholt sich der ermiidete Muskel, weil angehaufte 
Stotfwechselschlacken (Milchsaure bis 0,2°%) durch oxydative Vorgange 
beseitigt und beim durchbluteten Muskel neue Nihrstoffe zugefiihrt 
werden. 


b) Der Stoffwechsel des tetanischen Muskels.. 


Die Stotfwechselvorginge des tetanischen, vor allem des quer- 
gestreiften Vertebratenmuskels sind weitgehend aufgeklart (EMBDEN, 
Mryernor, LunpsGarp). Die erste Erkenntnis, welche fiir die Stoff- 
wechselvorginge von Wichtigkeit ist, war, daB der Stoffwechsel des 
tatigen Muskels sich nur quantitativ von dem des ruhenden unterscheidet. 

Der Kontraktionsvorgang wird durch den auf einen Reiz hin er- 
folgenden Zerfall von Phosphagen in Base und Phosphorsaure, und zwar 
bei den Vertebraten von Kreatinphosphorsiure, bei den Evertebraten 
von Argininphosphorsaure, ausgelést. Dieser Zerfall geht auch am ruhen- 
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den Muskel in stark verringertem Umfange vonstatten. Dieser Ruhe- 
zerfall hat die Bedeutung, eine stetige Reaktionsbereitschaft zu unter- 
halten. Er ist anaerob, d. h. verlauft ohne Verbrauch von O,. Hierdurch 
wird klar, da der Muskel unter anaeroben Bedingungen arbeiten kann. 
Beim tatigen Muskel tritt aber unter anaeroben Bedingungen eine schnelle 
Ermidung ein. Diese Ermiidung wird hintangehalten, wenn dem Muskel 
Sauerstoff zur Vertiigung steht. Der Sauerstoff greift in die an den 
Phosphagenzerfall sich anschlieBende Kohlehydratumsetzung ein. Letztere 
besteht aus zwei Prozessen: 1. aus einer ebenfalls anoxydativen Spaltung 
von Glykogen tiber verschiedene Zwischenstufen (vgl. p. 21) in Milch- 
sdure und 2. in der Oxydation von 4 der entstandenen Milchsaure durch 
mit dem vom Blut hinzugetiihrten Sauerstoff zu CO, + H,O. Die hierbei 
sowie die bei der anoxydativen Glykogenspaltung gewonnene Energie 
dient 1. zur Resynthese der restlichen 34 der gebildeten Milchsiure zu 
Glykogen: Meyerhofsche Reaktion, und 2. zur Resynthese des Phos- 
phagens, wobei wahrscheinlich vor allem die anoxydativ bei der Glykogen- 
spaltung gewonnene Energie, die zeitlich zuerst auftritt, verwandt wird. 
Ks ist also eine anoxydative Arbeits- und eine oxydative Erholungs- 
phase zu unterscheiden. Der Sinn der oxydativen Vorgange ist die EKin- 
sparung von Betriebsstofi. Da die oxydativen Vorgainge auch beim 
ruhenden Muskel vonstatten gehen, bei der Arbeitsleistung aber gewaltig 
gesteigert sind, bezeichnet man den iiber den Ruhestoffwechsel hinaus 
verbrauchten O, als Hatrasauerstoff. 


Bei starker Inanspruchnahme der Muskeln reicht trotz Atembeschleunigung 
der vorhandene O, nicht zur Oxydation der Milchsdéure im Muskel aus. Diese diffun- 
diert dann ins Blut und kann dessen normalen Milchsaurespiegel von 10—20 mg%, 
der tibrigens nach WarBure aus dem Blutzellenstoffwechsel stammt, bis auf 200 mg% 
steigern. Hier erfolgt jetzt die Oxydation durch den O,. Ein derartiger Zustand kann 
bei einem Dauerlauf z. B. langere Zeit konstant bleiben. Bei weiterer Beanspruchung 
und Milchsduresteigerung vermag die O,-Zufuhr nicht mehr Schritt zu halten, da die 
Leistungsfihigkeit der Zirkulation zu Ende ist. Es kommt dann in kurzer Zeit zu 
einer volligen Erschopfung, die durch das O,-Defizit bedingt ist, das bei sportlich ge- 
schulten Menschen bis zu 191 O, betragen kann. Zur Beseitigung des Defizits ist bis 
80 Minuten Zeit ndotig. 


Bei der Resynthese und der Spaltung von Glykogen werden inter- 
mediire Hexosephosphorsiureester gebildet, die z. T. dieselben sind, denen 
man friiher als Laktacidogen die Hauptrolle im Muskelstoffwechselgesche- 
hen zuschrieb. AuBerdem sind noch weitere Stoffe nachgewiesen, z. B. 
die Adenylpyrophosphorsaure, deren Bedeutung noch nicht ganz klar ist. 

Das Auffallende am Muskelstoffwechsel ist der komplizierte Um- 
weg iiber den anaeroben Energiegewinnungsmechanismus. Die Griinde 
dafiir sind folgende: Der im Muskel vorhandene O, liefert eine zu kleine 
Energiemenge, und der Antransport von O, ist zur Unterhaltung aus- 
gedehnter Muskelarbeit zu gering. Giinstigenfalls kénnte durch die 
direkte Energieiibertragung nur '/:) des tatsachlich erzielten Effektes 
gegeben werden. Ferner mu8 zur Erzeugung des Kontraktionsvorganges 
die dazu notwendige Energie sehr schnell zur Verfiigung gestellt werden. 
So ist bei dem anaeroben Mechanismus die zur Spannungsentwicklung 
dienende Energieentwicklung, die Anspannungsenergie, in weniger als 
5 o beendet. Eine so schnelle Energielieferung ist nur aut anaerobem 
Wege méglich. Sie wird hier mindestens 20 mal so schnell entwickelt 
wie in den spiteren Phasen zur Aufrechterhaltung der Spannung. In 
der aeroben oxydativen Phase erfolgt sie 2000 mal langsamer. Der Nach- 
teil der anaeroben Spaltung ist aber der, daB nur 4% der vorhandenen 
Energie ausgenutzt werden kénnen, weshalb grobe Mengen Glykogen 
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gespalten werden miissen. Die Bedeutung der Einschaltung der oxyda- 
tiven Prozesse beruht daher auf der Resynthese der grofen Menge 
der anaeroben Spaltprodukte, wenn auch diese Resynthese notwendiger- 
weise verhiltnismabig langsam erfolgt. 

Bei den geschilderten Umsetzungen entstehen als Abfall bedeutende 
Wiairmemengen. Die Gesamtwarme setzt sich aus zwei Teilen zusammen, 
der im anaeroben ProzeB entstehenden sog. iitealen und der wahrend 
der aeroben Vorginge gebildeten verzogerten Warme. 


Einer der wesentlichsten Griinde, die fiir die Rolle des Phosphagens als kon- 
traktionsausliésende Substanz sprechen, ist der auffallige Zusammenhang zwischen dem 
Phosphagenzerfall und dey Evvegungsgeschwindighett bzw. der Chronaxie des Muskels 
‘(p. 159). Die Chronaxie des Muskels kann als Ausdruck der Geschwindigkeit auf- 
gefaBt werden, mit der der Muskel auf den Reiz reagiert, einer Geschwindigkeit, die 
keineswegs der Schnelligkeit seiner Verkiirzung parallel geht. Fir den Froschmuskel 
betrigt die Chronaxie 0,37 o. Dieser Parallelismus zwischen Chronaxie und Phos- 
phagenzerfall, d. h. also die Tatsache, daB steigender Chronaxie entsprechende Ver- 
minderung des Phosphagenzerfalls entspricht, gilt nicht nur unter verschiedenen 
physiologischen Bedingungen (Temperatur, Ermiidung), sondern auch fiir die Muskeln 
verschiedener Tiere. So ist die Chronaxie der Kroéte dreimal so gro8 wie die des 
Frosches. Die ZerfallsgréBe des Phosphagens ist dagegen bei der Kréte halb so groB 
wie beim Frosch. Die gleichen Beziehungen bestehen auch bei tetanischen Everte- 
bratenmuskeln und Argininphosphorsaure. 

Durch die geschilderten Vorgange haben wir AufschluS tiber das 
chemische Geschehen erhalten, aber nicht dariiber, wie die chemische 
Energie in physikalische Arbeit umgewandelt wird. Uber die Uber- 
tragung der chemischen anaerob freiwerdenden Energie in Spannungs- 
anderung in der kontraktilen Substanz lassen sich nur Hypothesen 
autstellen. Hs 1a8t sich vorlaufig sagen, dal diese Ubertragung an der 
Ultrastruktur der Mizelle stattfindet, und da8 dabei Anderungen in der 
Viskositét und Elastizitat auftreten, die als Spannungs- und Form- 
anderung sichtbar werden. 


c) Die physiologischen Eigenschaften des Herzmuskels. 


Der Herzmuskel unterscheidet sich in vieler Hinsicht von den 
anderen quergestreiften Muskeln. Er arbeitet ohne Erholungspause 
und zeigt hierbei manche Eigentiimlichkeiten. 

Kine Grundeigenschaft des Herzmuskels ist seine Automatie. 
Darunter versteht man die Fahigkeit, unabhangig vom Zentralnerven- 
system zu arbeiten. Hier haben wir zwei Gruppen von Herzen mit 
verschiedenartiger automatischer Tatigkeit zu unterscheiden: 

a) Herzen, die in blutleerem, ungefiilltem Zustande ihre Tatigkeit ein- 
stellen wiirden (viele Echordaten, vor allem Mollusken und Arthropoden). 

b) Herzen, die bei jedem Fiillungszustande arbeiten (Chordaten). 

Bei dem ersten Typus ruft Dehnung der Herzwandung beschleunig- 
ten Rhythmus hervor. Die Dehnung wird reguliert durch den Blut- 
zufluB. Durch Blutzufuhr gerait die Vorkammer in Systole, dehnt die 
Kammer und bedingt dadurch deren Systole (Mollusken). Das Herz 
der Crustaceen hingt an elastischen Bandern im Perikardialsinus, dessen 
Druckerhohung Dehnung der Kammer bewirkt. Jedes abgeschnittene 
Stiick Herz kann bei Dehnung in Tatigkeit treten. 

Beim Chordatenherz ist der Dehnungsreiz unwesentlich. Zwar ist 
auch jeder Teil des Chordatenherzens zu automatischer Tatigkeit befahigt, 
doch liegen in jedem besondere fiihrende Zentren, in der Regel am Ein- 
gang zum Herzen, meist im Sinus, nur bei den Tunicaten an beiden Enden. 
Mit steigender Tierreihe werden die Zentren immer scharfer umgrenzt. 
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Die Automatiezentren. 

Die am Anfang und Ende des Tunikatenherzens gelegenen Auto- 
matiezentren sind alternierend titig. Jedes der Zentren, isoliert, schlagt 
periodisch, da einer Tatigkeitsperiode eine Ruhepause folgt. Solange 
die spontane Tatigkeit des einen anhalt, untersteht ihm das andere 
und kommt zum Stillstand; laBt sie nach, gewinnt die des anderen die 
Uberhand. Es wird dann das Blut in anderem Rhythmus und in anderer 
Richtung bewegt. Eins dieser Zentren des Tunikatenherzens ist dem 
anderen insofern iiberlegen, als es erst nach etwa der 10fachen Schlag- 
zahl zur Ruhe iibergeht. 

Am Herzen aller Vertebraten hat ein einziges Zentrum die dauernde 
Fihrung, wahrend die iibrigen diesem stetig untergeordnet bleiben. Das 
dauernd spontan tatige fiihrende Zentrum 
der Vertebraten liegt im Sinus venosus und 
wird Simusknoten genannt. Auf seinen Im- 
puls hin entsteht die Systole. Die Systole 
ist die Folge des Reizes; ihr folgt zwangs- 
laufig als einfache 
Erschlaifung die Dia- 
stole. Sie wird aber 
bei Crustaceen durch 
Dehnung der Aul- 
hangebander des 
Herzens, durch Kon- 
traktion der Fliigel- 
muskeln bei Insek- 
ten und durch den 
entstehenden nega- 
tiven Druck in der 


Perikardialhéhle bei : : 
Fischen  beeinfluBt. Fig. 12. Automatiezentren, aim Amphibien-, 
Die, Froquenz des. nd'o.c.4, untere Hohlveny, Si. Sinus, 4, Vorhol, V. Ven: 
Herzschlags ist von  trikel, 4-V-T. Atrioventrikulartrichter, Bu. Bulbus. Auto- 
AuBenfaktoren(Tem- matiezentren gestrichelt. In b: 7.A. rechtes Atrium, 
peratur) und Innen- 1.A. linkes Atrium, r.V. rechter Ventrikel, /.V. linker 
faktoren abhingig. Ventrikel, a Sinusknoten, b Atrioventrikularknoten, c Reiz- 
; : leitungssystem. (a nach VoN SKRAMLIK, b nach ASCHOFF- 
Das Fischherz (60 bis Kocu jedoch vercinfacht, in von SkramutK, Herzmuskel 
70 Schlage) schlagt und Herzreize.) 
so schnell wie das 
des Menschen. Die geringste Frequenz hat das Herz der Schildkriéte 
(20—35), die héchste das der Vogel (Finkenherz 914 Schlage pro 
Minute). Die Lage der verschiedenen Automatiezentren beim Frosch- 
herzen zeigt Fig. 12. Bei den Saugern ist dem fiihrenden Sinusknoten 
(Kerru-Fiackscher Knoten) der an der Atrioventrikulargrenze legende 
AscHoFr-TAWARAsche Knoten untergeordnet, der nur nach Ausschal- 
tung des Sinusknotens die Fiihrung des Herzens tibernehmen kann, 
wobei allerdings die normale Reizleitung zwischen den Herzteilen ge- 
stért ist. Eine teilweise oder vollkommene Aufhebung der Reizleitung 
zwischen Vorhof und Kammer bezeichnet man als partiellen oder totalen 
Herzblock. Die Kammer bezieht hierbei von ihrem eigenen automatischen 
Zentrum ihren Kontraktionsreiz. Vorhéfe und Kammern schlagen dann 
in voneinander unabhingigem Tempo (Dissoziation der Vorhéte und 
Kammern). 
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Auf eine Erregung, die eine Einzel-, keine tetanische ist, folgt eine 
sehr lange refraktaére Phase von der Dauer einer Systole, geht dieser 
aber etwas voran. Sie ist beim Vertebratenherzen so groB, daB die Dia- 
stole vor ihrem Ende eintritt. Darin liegt der Grund, weshalb das Verte- 
bratenherz nicht tetanisierbar ist. Dem Evertebratenherzen fehlt die 
absolute refraktire Phase. Es ist daher tetanisierbar. Damit steht wohl 
in Zusammenhang, da die Erregung des Arthropodenherzens eine 
tetanische ist. 

Am intakten Herzen fihrt stets dasjenige Zentrum, das die héchste 
Reizfrequenz aussendet, und das ist in allen fallen der Sinusknoten. 
Der Herzmuskel besitzt auBer der Fahigkeit, erregbar zu sein, auch die- 
jenige, die Erregung zu leiten. Durch die Erregungsiibertragung wird 
die Koordination der Herzteile in der zum Bluttransport notwendigen 
Reihenfolge gewahrleistet: Sinus venosus, Atrium, Ventrikel. Wahrend 
im Evertebratenherzen die Erregungsleitung sich unter dem EinfluS 
der Dehnung durch den Muskel selbst vollzieht, besteht im Vertebraten- 
herzen ein besonderes Reizleitungssystem. 


Das Reizleitungssystem besteht aus primitiven, plasmareichen,. fibrillenarmen 
Muskelzellen — Purxinsesche Zellen —, die das Synzytium der normalen Muskel- 
zellen nach allen Seiten durchziehen, vor allem im Septum (Sauger) (vgl. Fig. 12). 

Besonders stark ist es im Kerrru-FLAckschen Sinusknoten und im AScHOFF- 
Tawaraschen Atrioventrikularknoten entwickelt und ferner in dem bei den Saéugern 
von letzterem ausgehenden Hisschen Biindel. Dieses Gewebe wird auch myoides 
Gewebe genannt. Unabhingig vom Reizleitungssystem ist das Herz von Nervenfasern 
und Ganglienzellen durchsetzt, die besonders im REemaAxkschen und BippERschen 
Haufen konzentriert sind. Sie tibermitteln aber nur die von aufen an das Herz 
herantretenden nervésen Einfliisse. 

Die Erregung léuft kontinuierlich tiber das ganze Herz; wo sie, 
wie an den Teilgrenzen, anscheinend haltmacht, verlauft sie auf inneren 
Bahnen. Die Erregung pflanzt sich von der Entstehungsstelle zwar — 
nach allen Seiten fort, aber mit sehr verschiedener Geschwindigkeit, am 
schnellsten auf den sog. Leitungsbahnen. Die wichtigste Bahn ist die 
rechtlaufige Erregungsbahn in Richtung Sinus venosus—Atrium—Ven- 
trikel, doch la8t sich unter bestimmten experimentellen Bedingungen auch 
eine ricklaulige, in umgekehrter Richtung Jeitende nachweisen (beim 
Fisch-, Frosch- und sogar Reptilienherzen). Die riicklaufige Errequng ist 
beim Fischherzen schneller als die rechtlaufige, im Gegensatz zu den an- 
deren Vertebraten. Auch gibt es in ihm Stellen, welche die Erregung 
nach beiden Seiten gleich schnell leiten. Riicklaufende Erregung ist also 
nicht nur beim Tunikatenherzen zu finden, sondern kommt unter be- 
stimmten Bedingungen bei jedem Vertebratenherzen vor; am leichtesten 
bei den niederen Typen, vor allem bei Fischen, bei denen sie spontan am 
freigelegten Herzen auftreten kann. Also liegt der Gedanke nahe, daB 
das 2. Tunikatenherzzentrum, das an sich ja schon dem ersten unter- 
legen ist, dem untergeordneten Zentrum der hdheren Vertebraten ent- 
spricht; dieses verliert aber immer mehr an Selbstindigkeit, so daB es, 
auch bei den niedersten Typen, unter normalen Verhialtnissen nicht zu 
elmer Schlagumkehr kommt. 

Die Wirkung von kiinstlich gesetaten Einzelreizen auf den Herzmuskel ergibt sich 
aus seinen Kigenschaften. Ein Reiz kann nur dann Wirkung auf den Herzmuskel aus- 
tiben, wenn er auBerhalb der refraktiren Periode fallt. Es entsteht dann eine Extra- 
systole. Die Wirkung eines solchen Extrareizes ist aber verschieden, je nachdem, ob 
ein fihrender oder ein gefiihrter Teil gereizt wird. Im ersteren Falle kann nach dem 
Extrareiz der nichste natiirliche Reiz erst nach der normalen Pause folgen, so dab 
der Rhythmus des Herzens fiir alle Folgezeit verschoben wird, ein Verhalten, das in 
der ganzen Tierreihe dasselbe ist; nur bei Tunikaten bedingt eine Extrasystole, gleich- 
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giiltig an welchem Zentrum erzeugt, Schlagumkehr. Bei Reizung gefiihrter Teile 
verhalt sich der gefiihrte Teil, als ob er ein fiihrendes Zentrum wire. Es entsteht eine 
Extrasystole, in deren refraktiire Periode der nichste Reiz des natiirlichen fiihrenden 
Zentrums fallt, so da er nicht zur Wirkung kommt. Dadurch entsteht die sog. kom- 
pensatorische Pause: Das Herz wird nicht aus seinem Rhythmus geworfen. Nur wenn, 
wie beim Fischherzen, die riickliufige Leitung sehr schnell ist, kann der Extrareiz 
zum ttihrenden Zentrum gelangen und hier eher eine Erregung bewirken als am ge- 
fiihrten Zentrum. Dann verhalt sich der Reiz, als ob er an einem fihrenden Teil 
gesetzt sei. 

Die Setzung frequenterer Reize bewirkt zunichst Beschleunigung des Rhyth- 
mus. Wird das Reizintervall aber kleiner als die refraktire Phase, so tritt Halbrhyth- 
mus ein. 


d) Die Eigenschaften des tonischen Muskels. 


Unter Tonus verstehen wir das Vermégen, einen bestimmten Ver- 
kiirzungszustand dauernd ohne Energieverbrauch festzuhalten. Der 
Tonus ist an sich unabhangig vom Nervensystem. So vermag der weibe 
SchhieBmuskel von Anodonta tagelang ohne O,-Verbrauch (woran wir 
den allgemeinen Energieverbrauch messen) ein Gewicht zu halten. In 
gleicher Weise leisten die Muskeln der GefaBwinde der Vertebraten 
dem Blutdruck Widerstand. 

Die Starke des Tonus wird an dem Widerstand gemessen, den der 
Muskel der passiven Dehnung (z. B. durch ein Gewicht) entgegensetzt. 
Der Widerstand ist an der erfolgten irreversiblen Dehnung zu erkennen. 
Je starker diese Dehnung, desto geringer, je geringer, desto starker ist 
der Tonus des Muskels. 

Die Untersuchungen iiber die tonischen Eigenschaften des Muskels 
sind noch im vollen Flu, so daB es nicht leicht ist, eine knappe einheit- 
liche Darstellung zu geben. Unter dem Begriff des tonischen Verhaltens 
miissen folgende Erscheinungen zusammengestellt werden: 

1. Der vwiskosoide Tonus der hohlorganartigen Tiere (Aktinien, 
Mollusken, Holothurien, Ascidien) und der Hohlorgane der Vertebraten 
(Darmkanal, Blase, Uterus, BlutgetaBe). 

Der Sperrtonus (weiBer SchlieBmuskel der Muscheln, Seeigel- 
und Igelstachel), 

der Acetylcholintonus der Skeiettmuskeln der Vertebraten. 

2. Der tetanische Reflextonus der Vertebraten, Arthropoden und 
Anneliden. 

Bei dem tonischen Verhalten haben wir die tonischen Kigenschaften, 
die in der Muskelsubstanz selbst liegen, als siatische EHrscheinungsform 
des Tonus von denjenigen Veranderungen zu trennen, die durch das 
Nervensystem oder durch AuBSenfaktoren erzeugt werden.  Letztere 
sind als dynamische Erscheinungsform zu bvetrachten. 


1. Der viskosoide Tonus. 


Der viskosoide Tonus ist charakteristisch fiir die glatte tonische 
Muskelzelle, die im Zustand der Ruhe eine hohe Viskositaét und eine 
geringe Elastizitait besitzt. In Muskeln mit viskosoidem Tonus besteht 
keine gesetzmaBige Beziehung zwischen anatomischer Lange und Span- 
nung. Aus solchen Muskelzellen ist die Wand der Hohlorgane der Verte- 
braten und die Kérperwandung der als ,, Hohlorganartige” bezeichneten 
Tiergruppen gebildet. 

Die elastischen Eigenschaften sind mit dem Verhalten eines Gummi- 
bandes zu vergleichen, das bei Dehnung eine zunehmende Spannungs- 
entwicklung erfahrt, die erst mit der Entdehnung schwindet. Ubertragt 
man diese Vorstellung auf die Struktur des Muskels, so denkt man sich 
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bei der Dehnung eine reversible Formanderung (Verlangerung) der 
submikroskopischen Teilchen der Myofibrille entstanden (Fig. 13). 

Die viskosoiden Eigenschaften sind dem Verhalten einer plastischen 
Masse gleichzusetzen, die einer Dehnung einen gleichbleibenden Wider- 
stand ohne Spannungsentstehung entgegensetzt, weshalb mit dem Aut- 
héren der Dehnung sofort ein neuer Ruhezustand vorhanden ist, d. h. also 
keine Verkiirzung, wie beim Gummiband, folgt. Im Muskel fat man diese 
viskosoide Anderung als ein Aneinandervorbeigleiten der Teilchen bzw. 
der Zellen auf (nur zu geringem Teile als eine Formanderung) (Hig. 13). 

Auf Grund dieser viskosoiden Eigenschaften folgt z. B. die Wand 
der Harnblase dem Fiillungszustand ohne Anderung der Spannung. Sie 
ist im leeren Zustand dicker, im gefiillten diinner, da sich die Muskel- 
zellen aneinander vorbeigeschoben haben. In 
gleicher Weise paBt sich bei der Holothurie, 
der Schnecke, der Aktinie der Hautmuskel- 
schlauch dem Fiillungszustande des Organis- 
mus an. Da bei fast allen Muskeln elastische 
und viskosoide Eigenschaften vorhanden sind, 
dehnt sich ein kiinstlich belasteter, isolierter 
Muskel infolge der Elastizitat und der Vis- 
kositat oder Fluiditét nach der GréBe des 
von diesen beiden jeweils gebotenen Wider- 
standes. Da der viskosoide Widerstand kon- 
stant, der elastische zunachst gleich Null ist, 
aber mit zunehmender Dehnung wachst, so 
erfolet die Dehnung zuerst infolge der Elasti- 
Bt WEL Molla vane Zitat schnell, dann immer mehr abnehmend, 
lauterung der elasti- alsdann stetig langsam auf Grund der Vis- _ 
schen und plastischen kositét. Bei Entlastung verkiirzt sich der 
rep ue Leen nea onal Muskel nur um den Betrag, um den er sich 
tarteile 4, Ruhe ¢, elastische  Wfolge der Elastizitat gedehnt hatte. Die rein 
iplomencarele in gedehntem tonischen Hautmuskelfasern der Holothurien 
Zustande, v,. viskosoide Ele- dehnen sich selbstverstaéndlich nur visk6s. 
rae reene in Ruhe, v,. ihre Hrhéhung der Temperatur verringert die Vis- 

yates) nessa anew! 4U- kositat, setzt somit den tonischen Wider- 

stand herab. Diese Wirkung kénnen wir nur 
so versinnbildlichen, da8 bei hoher Temperatur das Aneinandervorbei- 
gleiten der Teilchen leichter erfolgt. 

Vielleicht nur als eine besondere Form des geschilderten viskosoiden 
Tonus ist der Sperrtonus aufzufassen, wie er z. B. am weiBen SchlieB- 
muskel der Muschel auftritt. Er unterscheidet sich dadurch vom visko- 
soiden, daB ihm das Vermégen der passiven Anpassung auf eine Dehnung 
hin fehlt. Ein im Sperrzustande befindlicher Muskel bietet jeder Dehnung 
fast absoluten Widerstand (bis zum ZerreiBen), waihrend er weiterem 
Zusammenschieben — zu aktiver Kontraktion ist er nicht fahig — keinen 
Widerstand entgegensetzt, d. h. wie eine plastische Masse sich verhialt. 
Im Zustande der Spannung ist der sonst weiche Muskel knorpelhart. 
Fur die Beziehungen zum viskosoiden Tonus spricht das Verhalten dieses 
Muskels nach Durchschneiden der Viszeralnerven. Geschieht dies im 
Zustande des Sperrtonus, so erfolet ein langsames Hinausschieben der 
Spannung in dem Sinne, da8 der Muskel immer mehr gedehnt werden 
kann, ehe man auf die Sperrung sté8t — Phinomen der festen Lange —, 
wobei er die Eigenschaften eines viskosoiden Muskels annimmt. 


alle 


e; €p 


3. Die Muskelbeweeung. 153 


Wahrend den viskosoiden Muskel Tonusabnahme bei zunehmender 
Dehnung kennzeichnet, und wihrend beim Sperrmuskel die Sperrung 
fur jede Dehnung (d. h. Belastung) gleich ist, haben wir bei der gleitenden 
Sperrung die Erscheinung, daB die Sperrung nur der jeweiligen Belastung 
angepaBt, die Sperrung also nicht absolut ist, sondern nach MaBgabe des 
Widerstandes sich richtet. Solche gleitende Sperrung findet sich bei 
Echinocardium, Anneliden und Vertebraten. 

_ Auf den tonischen Zustand des Muskels hat das Nervensystem 
einen weitgehenden Kinflu8. Die durch das Nervensystem bedingten 
Veraénderungen des tonischen Verhaltens des Muskels sind die dynamischen 
Erscheinungen des Tonus. Wir sind zu der Annahme berechtigt, daB der 
Tonus selbst peripher, wahrscheinlich reflektorisch in dem den Muskel 
umgebenden Nervennetz dauernd in sehr starkem MaBe erzeugt wird 
und vom Zentralnervensystem oder von Teilen desselben (Tonusganglien) 
i seinem Ausma8 herabgesetzt wird. Tonusganglien finden sich iiber- 
all mit Ausnahme bei den Aktinien. Es kommt aber auch der Peripherie 
eine gewisse tonusausloschende Wirkung zu. Als Beispiel sei das Pedal- 
ganglion der Schnecken angefiihrt, dessen Exstirpation den Tonus des 
FuBmuskels erhéht, dessen Reizung durch schwache Kokainwirkung den 
Tonus herabsetzt; der tonische Normalzustand des Tieres ist also die 
Resultante beider Wirkungen. fiir die Annahme peripherer Tonus- 
erzeugung sprechen Erscheinungen an der Cutis der Holothurien, an 
der das Nervensystem keine Kontraktion erzeugen kann, die aber durch 
mechanische und chemische Reizung unter geringer Verkiirzung hart 
wird. Datiir spricht auch, daB nach Exstirpation der Pedalganglien bei 
Helix der Tonus dauernd zunimmt, da die dauernde Vernichtung durch 
das Ganglion fortfallt (Fig. 19, p. 168). 

Nach neuen Untersuchungen Jorpans laBt sich durch Mg der 
Tonus autheben, ohne da die tetanische Erregbarkeit des Muskels 
zerstort wird, und durch Ca-Mangel die Erregbarkeit aufheben, ohne 
da8 der Tonus beeintrachtigt wird. 

Bei Ciona und Helix tritt in der Wirkungsweise zentraler Ganglien 
bei starker Dehnung ein Umschlag ein, durch den der Tonus, statt eine 
Verringerung zu erfahren, erhoht wird. Dieser Zustand ist als Zentral- 
tonus bezeichnet worden (JorRDAN). Biologisch wirkt der Zentraltonus 
als Schutz gegen zu starke Dehnung. 


Auch vom Skelettmuskel der Vertebraten sind Erscheinungen bekannt, die 
Anklange an den viskosoiden Tonus der Evertebraten zeigen. Muskeln mit diesen 
Eigenschaften sind daran kenntlich, daB Azetylcholin, Nikotin und direkte galvanische 
Reizung an ihnen Dauerverkiirzungen hervorrufen. Es hat sich ergeben, daS phylo- 
genetisch junge Muskeln solehe Higenschaften in hohem MaB8e besitzen, waihrend sie 
phylogenetisch alteren fehlen. Die dorsale Stammuskulatur und die primare Bauch- 
muskulatur zeigen in allen Vertebratengruppen keine tonischen Higenschaiten mehr, 
wahrend die jiingere sekundire Bauchmuskulatur bis zu den Végeln ein wie oben ge- 
schildertes tonisches Verhalten zeigt, das bei den Séugern nur noch fotal nachzuweisen 
ist. Bei ihnen hat nur der phylogenetisch jiingste Muskel, das quergestreifte Zwerch- 
fell, tonische Natur. 

Einfliisse funktioneller Art kénnen die Umbildung zum tetanischen Muskel 
beschleunigen. (Bestimmte Sprungbeinmuskeln der Anuren und Fliigelmuskeln 
der Vogel.) Fiir den Frosch wird eine Veranderlichkeit des tonischen Verhaltens im 
Jahreszvklus angegeben. Beide Muskelarten — tonische wie tetanische — sind 
durch das histologische Bild ihres Querschnitts unterschieden (P. KRrUGER). 


Eine Frage besonderer Art ist es, wie die tonische Dehnung riick- 
giingig gemacht wird. Beim Sperrtonus geschieht dies — nach zentral 
bedingter Tonuslésung (vgl. p. 169) — passiv durch die Wirkung anderer, 
nicht tonischer Muskeln oder durch entsprechende Vorrichtungen, z. B. 
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bei der Muschel durch die Elastizitat des SchloBbandes. Bei den eigent- 
lichen viskosoiden Muskeln mu8 der der Dehnung reziproke Prozeb 
so verlaufen, daS die Teilchen aneinandervorbei zurickgelangen, d. h. 
z. B. bei der Blasenwand die Schichtdicke der Muskelzellen groéBer wird. 
Vieles spricht dafiir, daB hierbei eine tonische Kontraktion autftritt, 
die ihrem Wesen nach von der tetanischen verschieden und fiir welche 
charakteristisch ist, daB gleichzeitig mit der Wiederherstellung der Aus- 
cangslinge eine Erhéhung der Viskositat einhergeht, die ja durch die 
Dehnung herabgesetzt war. 

Uber die Ursache der Anderungen des Viskosititsgrades vermégen 
wir nur Hypothesen aufzustellen. Am wahrscheinlichsten ist die An- 
nahme, da hierbei Verinderungen der Wasserbindung in den kolloidalen 
Systemen auftreten. 

Der neuerdings vertretenen Auffassung, da8 mit dem Ubergang 
zum Kontraktionszustande eine Vermehrung der elastischen LHigen- 
schaften einhergeht, kommt eine groBe Bedeutung fiir das Wesen der 
inneren Vorginge im Muskel zu. Es bedeutet dies also, daB viskosoide 
und elastische Eigenschaften nicht etwas absolut Festgelegtes sind, sondern 
sich ineinander tiberfiihren lassen. 


2. Der Reflextonus. 

Der sog. Reflextonus der Skelettmuskeln der Vertebraten, Arthro- 
poden und der Anneliden ist grundverschieden von dem viskosoiden 
Tonus. Das tonusartige Verhalten der Muskeln wird hier durch das 
gleiche Geschehen hervorgeruten, das den Tetanus bedingt, namlich 
durch vom Zentralnervensystem ausgehende, reflektorisch bedingte 
Impulse. Daher verlauft dieser Tonus mit — wenn auch geringem — 
O,-Verbrauch und labt Aktionsstréme erkennen. Man stellt sich vor, 
daB bei tonischem Verhalten nur wenige Fasern eines solchen Muskels 
Krregung empfangen, jeweils so viele, als zur Autrechterhaltung einer 
bestimmten Anspannung notwendig sind, und da8 zur Vermeidung der 
Ermiidung diese Erregung auf stets andere Fasern iiberspringt. Da die 
Erzeugung auf einem reflektorischen Mechanismus beruht, schwindet 
dieser Tonus am isolierten Muskel, fiir den somit allein die gesetzmaBige 
Beziehung zwischen Linge und Spannung besteht. 

Bei den Vertebraten ist fiir diese Art reflektorischer Tonusregu- 
lierung ein Reflexzentrum im roten Kern der Haube vorhanden, dem 
Zentren im Riickenmark untergeordnet sind. Bei Ausschaltung des 
roten Kerns haben vor allem die Streckmuskeln — nicht so sehr die 
Beuger — erhéhten Tonus, da die untergeordneten Zentren des Riicken- 


markes alsdann hemmungslos wirken. Dieser Zustand tritt bei der 


Enthirnungsstarre ein. 

Die Streckmuskeln haben allgemein die Eigenschaft, durch den 
Reiz der Schwerkraft reflektorisch Tonus zu erzeugen (myotatische 
Reflexe). Auf dieser Erscheinung beruht der sog. Brondgeest-Tonus. 
Kr besteht darin, da die frei herabhangenden GliedmaSen nicht maximal 
gestreckt, sondern durch die Beugemuskeln, die reflektorisch-tonisch 
innerviert werden, in einem schwachen Beugezustand erhalten werden. 
Der Reflexcharakter erhellt daraus, daB Durchschneiden der sensiblen 
Wurzeln der, betreffenden Riickenmarksegmente den Beugezustand 
schwinden laBt. 

Das verschiedene Verhalten des isolierten und des mit dem Zentral- 
nervensystem in Verbindung stehenden Vertebratenskelettmuskels zeigt 


| 
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sich bei kiinstlicher Reizung. Bei 4—5 Reizen pro Sekunde erhalt man 
in ersterem Falle Einzelzuckungen, im letzteren eine kontinuierliche 
Kontraktionsiorm. Tonuserzeugung erfolgt ferner in einem Sinnes- 
organ, dem Labyrinth, das den Halsmuskeln der gegeniiberliegenden 
Seite starkeren Tonus iibermittelt. Einseitige Zerstérung bedingt Drehen 
des Kopfes nach der nicht gestérten Seite (Tonischer Labyrinthreflez). 

Der durch myotatische Reflexe erzeugte Tonus spielt beim Stehen 
eine groBe Rolle. Das Stehen wird durch die sog. Higenreflexe korrigiert. 
Sie werden durch den Zug ausgelost, den Schwankungen der Kérper- 
haltung bedingen: Es entsteht z. B. bei Neigung des Korpers nach vorn 
ein Zug an den Achillessehnen, bei Neigung nach hinten an den Knie- 
sehnen. In jedem Falle entsteht eine reflektorisch bedingte Verkiirzung 
des zugehorigen Muskels. Fiir die normalen Bewegungen der Glied- 
maSen ist ferner von héchster Bedeutung, daB Tonuserzeugung im Beuger 
reflektorisch Tonusléschung im Strecker hervorruft und umgekehrt. 
Dadurch wird bewirkt, daB die Bewegungen der Glieder widerstandslos 
erfolgen kinnen. (Reziproke Innervation nach SHERRINGTON.) 

Stehen und Bewegen haben jeweils ganz bestimmte Reflexkombi- 
nationen zur Bedingung, wobei ahnliche Reize verschiedenartigen Erfolg 
haben. Man fihrt dies auf die Einschaltung sog. Riickenmarkmuster zuriick. 


Beim Einschalten des Musters fiir Stehen (Stiitzmuster) tritt eine synergistische 
Innervation simtlicher Beuge- und Streckmuskeln der Beine auf, so da sie méglichst 
standfest werden. Diese Hinschaltung erfolgt durch zwei voneinander unabhangige 
Reflexe: Durch Aufwartsbeugen des Fubes oder durch Druck auf die Planta des 
FubBes, Reflexe, die beim Stehen selbsttaétig wirken. Sie kénnen beim mit angezogenen 
Beinen auf dem Riicken liegenden Tier durch Beugen und Druck auf den Fu8 hervor- 
gerufen werden. Der eintretende Reflex laBt das sich streckende Bein dem zuriick- 
gehenden Finger folgen (Magnetreaktion). Beim Einschalten des Bewegungsmusters 
tritt eine antagonistische Innervation der Beuge- und Streckmuskeln ein, die aber 
auch teilweise synergistisch sein kann. Gerade dadurch kommen die fein gefiihrten 
langsamen Bewegungen zustande. 


Der Reflextonus der Arthropoden (Crustaceen) zeigt groBe Ahnlich- 
keit mit dem der Vertebraten. Er wird sehr wahrscheinlich ebenfalls 
durch tetanische Erregung hervorgerufen, wobei die antagonistische Inner- 
vierung bedeutsam ist. Jeder Extremitaétenmuskel wird von einem er- 
regenden und einem hemmenden Nerven versorgt, wobei der Erreger sich 
bald mit dem Hemmer seines Antagonisten vereinigt und gemeinsam mit 
ihm zum Zentralsystem zieht. Wahrend die Erreger der Strecker und die 
Hemmer der Beuger auf schwache und starke Reize ansprechen, rea- 
gieren die Erreger der Beuger und Hemmer der Strecker nur auf starke 
Reize. Gehen also vom Zentralnervensystem starke Reize aus, erfolgt 
unter Tonuslésung der Strecker Kontraktion der Beuger, erfolgen 
schwache Impulse, so kontrahieren sich unter Tonuslisung der Beuger 
die Strecker. Bei starken Reizen spricht diese Gruppe nicht an, da dann 
die antagonistische iiberwiegt. Die Tonuslésung erfolgt also anta- 
eonistisch, jedoch anders als bei den Vertebraten. Von den Zentren 
der Crustaceen werden nur quantitativ verschiedene Reize abgegeben, 
die sich in angegebener Weise verteilen und dadurch die antagonistische 
Wirkung bedingen. Die langsamen, gefiihrten Bewegungen kiénnen durch 
synergistisches Ansprechen von Beuge- und Streckmuskeln erklart werden. 
Ein dem Riickenmarkmuster der Vertebraten entsprechendes Bauch- 
markmuster, das den einzelnen Muskeln individuell differenzierte Im- 
pulse gabe, ist nicht nachgewiesen. Wie liickenhaft erforscht diese 
Verhaltnisse sind, geht daraus hervor, da% neuestens die doppelte 
Innervation der Crustaceenmuskeln iiberhaupt bestritten wird. 
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Reflextonus ist auch ber den Insekten weit verbreitet. Vor allem 
bei den Dipteren kennen wir Tonus erzeugende Organe, die Halteren. 
Von ihnen gehen durch Schwingungen erzeugte Erregungen aus, welche 
den Spannungszustand der Flug- und Beinmuskeln erhéhen. Fortfall 
dieser Erregungen durch Exstirpation der Halteren oder durch Unter- 
binden der Bewegungen erzeugt eine starke Muskelschwache (Tipula). 
Bei vielen weiteren Dipteren und bei anderen Insektengruppen betinden 
sich solehe Tonus erzeugenden Sinnesorgane an verschiedenen Stellen 
des Kérpers, z. B. an den Beinen (Sarcophaga carinaria, Libellenlarven) 
und am Abdomen. 

Der Reflextonus der Anneliden ist noch sehr wenig untersucht. 
Die Lokomotion beim Regenwurm erfolgt bekanntlich durch abwechselnde 
Kontraktion und Erschlaffung der Ring- und Langsmuskeln, wobei 
peristaltische Wellen von vorne nach hinten verlaufen. Beide Muskel- 
eruppen geraten dabei alternierend in einen tonischen Kontraktions- 
zustand, der durch Zugreflexe beeinfluBt wird. In dieser Hinsicht sind 
also Beziehungen zum Verhalten der Vertebraten gegeben, bei denen 
ebenfalls durch derartige Reflexe Beeinilussungen des tonischen Zu- 
standes eintreten. Den Arthropoden fehlen, soweit bis jetzt bekannt, 
diese Reflexe. 

Ganz anderer Natur, das sei nochmals besonders betont, ist der 
tonusandernde Mechanismus der Hohlorganartigen. Wohl kennen wir 
bei ihnen Dehnungs- und Verkiirzungsreize, allein nicht als Reflexe, 
sondern als Reize, die direkt auf den Muskel einwirken. Es erfolgt zwar 
eine Anderung des Tonus durch sog. Tonuszentren, aber diese Anderung 
erfolet nicht fiir einzelne Muskeln individuell, sondern fiir alle insgesamt. 
Durch Dehnung wird der Widerstand iiberwunden, nicht aufgehoben 
wie beim Reflextonus. 


II. Die Physiologie des Nervensystems. 


Die physiologische Bedeutung des Nervensystems liegt in der Uber- 
mittlung von Reizen zu den Organen, von Reizen, die teils von den Sinnes- 
zellen aufgenommen, teils in Zentralorganen erzeugt werden. Es drickt 
sich darin eine Fortentwicklung der Grundeigenschaft des Protoplasmas, 
der Reizbarkeit (Irritabilitaét) und des Vermégens der Weiterleitung einer 
erzeugten Erregung, aus. Wahrend bei den Amében die Gesamtober- 
flache des Plasmas reizbar ist und die Erregungsleitung allseitig erfolgt, 
geht das Vermégen, auf Reize anzusprechen, bei den Metazoen auf diffe- 


renzierte Zellen, die Sinneszellen, iiber, waihrend die Reizleitung auf be-. | 


stimmte Bahnen, die Nervenbahnen, sich beschrankt. Beides sind Zell- 
systeme, die infolge fortschreitender Differenzierung zu immer héheren 
spezilischen Leistungen befahigt werden. In gleicher Weise kommt es zu 
einer stets wachsenden Ausgestaltung der inneren Erregungserzeugungen, 
wobei die Tendenz der Zentralisation deutlich hervortritt. 

Die einfachste Form des Nervensystems ist die des peripher ge- 
legenen Nervennetzes. Dieses besteht aus diffus zerstreuten Ganglienzellen, 
die durch Verbindungsbahnen allseitig verbunden sind, von denen einige 
mit Sinneszellen, andere mit Effektoren (Muskeln) in Verbindung stehen. 
Im Nervennetz wird die Erregung nach allen Seiten gleichmaBig ge- 
leitet. Aus ihm differenzieren sich die nervésen Zentralorgane. 

Als einzige Ausgestaltung des Nervensystems findet sich das diffuse 
Nervennetz wohl nur bei den Hydroidpolypen. Bei den anderen Gruppen 
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der Evertebraten untersteht es iibergeordneten Zentren, die unterein- 
ander und mit den Nervennetzen durch sog. lange Bahnen in Verbindung 
stehen (z. B. bei Medusen und Schnecken). Wenige lange Bahnen geniigen 
dann zur Verbindung der Teile, da infolge der allseitigen Leitungs- 
moglichkeit innerhalb des Netzes keine zentral differenzierten Reiz- 
iibermittlungen méglich sind. 

In weiterer Fortentwicklung findet sich die Ausbildung des Zentral- 
nervensystems als Bauchmark bei den Evertebraten und als Riickenmark 
bei den Vertebraten; bei ersteren sind die Ganglien des Schlundrings, 
bei letzteren ist das Gehirn als iibergeordnetes Zentralsystem zu_be- 
trachten. Die abgehenden Nerven des Zentralnervensystems faBt man 
als periphere Leitungsbahnen zusammen. Je hoher ein Tier steht, desto 
scharfer ist die Trennung zwischen Zentralnervensystem und peripherem 
Leitungssystem ausgepragt. Bei den Evertebraten herrscht eine auBer- 
ordentliche Mannigfaltigkeit der Ausbildungsform, die physiologisch 
nur wenig und vereinzelt bearbeitet ist. 


Bei den Vertebraten unterscheidet man folgende Systeme: 

1. das zevebrospinale System, zu dem alle die Teile gehéren, deren Ganglien 
im Zentralsystem liegen, dessen abgehende motorische Fasern direkt bis 
zum Kffektor fiihren, und dessen zentripetalwarts verlaufende iiber die 
Spinalganglien zu ihm hinfiihren. Durch dieses System werden die willkiir- 
lichen Innervationen und die Reflexe vermittelt; 

. das autonome System, das dem Willen nicht direkt untersteht, dessen Teile 
daran kenntlich sind, da zwischen dem peripheren Effektor und den Zentral- 
ganglien in Riickenmark, Gehirn (parasympathisches System) und den 
Grenzstrangen (sympathisches System) wenigstens noch eine Ganglienzelle 
(periphere Ganglien, vegetative Plexus) zwischengeschaltet ist. Dieses 
System vermittelt vor allem die unwillkirliche Innervation und steht haupt- 
sichlich zu den Organen der vegetativen Funktionen in Beziehung. Es wird 
daher auch vegetatives und viszerales Nervensystem genannt; 

3. das intvamurale System, zu dem die peripher gelegenen Nervennetze (Darm, 

Herz) zahlen, die an sich unabhangig vom Zentralnervensystem tatig sind, 
und die vom sympathisch-parasympathischen System reguliert werden. 


Die Erregungsleitung erfolgt in den Neurofibrillen, die kontinuier- 
lich die ganze Nervenfaser durchziehen. Sowohl bei den markhaltigen 
wie bei den marklosen Fasern kann die Erregung auf benachbarte Fasern 
iiberspringen. 


bo 


A. Die allgemein-physiologischen Erscheinungen 
am Nervensystem. 

Reizbarkeit oder Irritabilitat ist eine Grundeigenschait des Leben- 
digen, doch ist es nicht leicht, eine umfassende Definition von dem zu 
geben, was wir unter einem Reiz verstehen. VeRworn definiert den Reiz: 
,,Reiz ist jede Verinderung in den auBeren Lebensbedingungen.” Der 
Reiz steht als auslésendes Agens am Beginn einer Reaktionskette und 
erzeugt den Zustand der Erregung. Er ist also nicht Ursache eines Ge- 
schehens, sondern auslésender Faktor. 


1. Das Wesen des Reizes. 

Der Herkunft nach bezeichnet man die Reize als 4uBere und innere. 
Erstere greifen als ezterozeptive an der Grenze des Organismus gegen 
seine Umwelt und als enterozeptive an der Innenflache des Darmkanals 
an, der ja auch als AuBSenraum zu betrachten ist. Die inneren Reize 
entstehen als propriozeptive Reize im Innern des Organismus (Gefabe, 
Muskeln usw.). Als besondere Art der propriozeptiven Reize sind die 
spontan vom Zentralnervensystem ausgehenden Impulse anzusehen. 
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Die natiirlichen Reize, die im Leitungssystem des Organismus von 
einer Sinnes- oder Nervenzelle ausgehen, stellen in der Regel Impulse 
rhythmischer Art dar. Der periphere Nerv spricht auch auf kinstliche 
Reize an. 

Der Qualitat nach lassen sich die Reize nach den Energiearten 
einteilen. So unterscheidet man: 

1. Mechanische Reize. Sie kénnen z. B. an den peripheren Nerven 
durch Deformation mit einem Himmerchen gesetzt werden. Allseitige 
hydrostatische Druckerhohung ist dagegen unwirksam. 

2. Chemische Reize. Ihre Wirkungsweise diirfte auf die lIonen- 
wirkung der gelésten Stoffe, d. h. auf die Konzentrationsverschieden- 
heit, zuriickzufiihren sein. Eine besondere Art dieser Reize sind die 
osmotischen Reize. 

3. Thermische Reize. Sie werden durch hinreichend groBe Tempe- 
raturdifferenzen ausgelost. 

4. Hlektrische Reize. Sie sind wirksam in Form hochgespannter 
Induktionsstréme und als konstanter Gleichstrom. [ir die Wirksam- 
keit ist die Stromdichte, d. h. das Verhaltnis der Stromstarke zum Quer- 
schnitt des Leiters, verant- 
wortlich. Der Nerv reagiert 
aut Intensitatsschwankun- 
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S elektrische Reizungsart 
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ardinaizeit | 5. Photische und akusti- 
Me. sche Reize wirken in ihrer 
Fig. 14. Strombild eines Reizstromes. spezifischen Weise nur auf 
(Aus GeLLHorn, Lehrbuch der allgem. Physiologie.) die ihnen zugeordneten 

Sinneszellen. 


In bezug auf die Wirkung, welche die Reize auf den Organismus aus- 
iiben, unterscheidet man adaquate und inaddquate. Erstere sind solche, an 
die der Organismus physiologisch angepabt ist, d. h. fiir die er spezi- 
fische Rezeptionsorgane besitzt, und die infoleedessen schon bei sehr ge- 
ringer Intensitét wirksam sind. Reize, die fiir ein Rezeptionsorgan 
adaiquat sind, kénnen fiir ein anderes inadiquat sein. 

Damit ein Reiz wirksam werden kann, miissen verschiedene Be- 
dingungen erfiillt sein. Der Reiz muB8 eine bestimmte Starke haben, . 
welche die Stelle, auf die er einwirkt, zum Ansprechen bringt. Fiir die ver- 
schiedenen Reize und Organe liegt die Fahigkeit zur Reaktion verschieden 
hoch. Man spricht von der Rezzschwelle eines Organs und unterscheidet 
dementsprechend schwellige, unter- und iiberschwellige Reize; waihrend 
man einen Mazximalreiz denjenigen nennt, der gerade stark genug ist, 
um den maximalen Reizeffekt auszulosen. Jeder schwellige Reiz ruft 
einen Zustand der Erregung hervor. 

Am genauesten dosier-, variier- und auswertbar sind elektrische 
Reize, weil wir, wie Fig. 14 zeigt, die ,,Gestalt‘‘ eines solchen Reizes 
graphisch darstellen kénnen. Bildlich ausgedriickt kann man von dem 
Strombild bestimmte Teile wegschneiden, ohne da8 dies den geringsten 
Kinflu8 auf den Reizeffekt hat. Nur der wahrend einer bestimmten 
Zeit, der Nutzzeit, wirkende Strom wird fiir die Erregung ausgenutzt. 
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Weiterhin 148t sich ableiten, da8B in Schwellennihe von zwei Strom- 
stéBen gleicher Elektrizitaétsmenge oder, was hier dasselbe bedeutet, 
gleicher Flache, derjenige wirksamer ist, dessen Schwerpunkt dem An- 
fange naher legt, und von zwei Stromstirken gleicher Kardinalzeit 
derjenige, dessen Elektrizitatsmenge griéBer ist (GILDEMEISTER). Was 
unter Nutz- und Kardinalzeit zu verstehen ist, ergibt sich aus Fig. 14. 
Nutz- und Kardinalzeit andern sich gleichsinnig. 


Man hat Momentreize und Zeitreize zu unterscheiden. Bei Moment- 
reizen steigt der Strom sofort zu seinem konstanten Endwert an oder 
fallt dahin ab, bei Zeitreizen verstreicht dariiber eine mehr oder we- 
niger lange Zeit. Je trager aber das Organ, auf das der Reiz wirkt, 
reagiert, desto leichter spricht es auf Zeitreize an. 


Die Beziehungen zwischen Reizstirke und ErregungsgréBe erhellen 
am besten aus nachstehender Fig. 15. 

Da auch die Erregungsvorginge als Stoffwechselvorginge auf- 
zufassen sind, ist der Verlauf der Kurve in J, II, III verstindlich. In 
III kann keine Erre- 
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lichen Wirkung_ iiber- 
starker Reize. 

Das Gebiet II der 
Beziehungskurve Reiz- 
starke - KrregungsgréBe 25 Repsiirhe 
pat aeags sehr verschie- Fig. 15. Schema der Abhangigkeit der Erregungs- 
denartigen Verlauf. In - erdBe von der ReizgriBe. 
sehr vielen Fallen ver- (Nach Bromser aus Craus-GRroppEen-K tun). 
schwindet es anschei- 
nend vollig. Das bedeutet, da bei einer bestimmten Reizstarke 
sofort maximale ErregungsgréBe auftritt. Der Effekt ist also alles 
oder nichts. In anderen Fallen ist das Gebiet Il sehr gestreckt. 
Es ergibt sich dann eine Abhangigkeit der Erregungsgréfe von der 
Reizstarke. 

Fir die Beurteilung der Wirksamkeit eines Reizes spielt die 
Zeit, wihrend welcher der Reiz wirkt, eine sehr groSe Rolle. 

Diese Zeit wird als Kennzeit (EBBECKE) oder Chronaaie (LAPICQUE) 
gemessen. Darunter ist die in o gemessene Dauer eines Gleichstromes 
zu verstehen, dessen Stromstirke doppelt so groB ist, wie die eines 
solchen, der iiberhaupt gerade zur Erregung fiihrt, der sog. Grundschwelle 
oder Rheobase. Wurde z. B. ein Organ durch 0,02 Volt bei unend- 
lich langem FlieBen (Rheobase) gerade erregt, so ergibe 0,04 Volt den 
Wert fiir die Chronaxie, worunter wir die gemessene Zeit verstehen, 
waihrend der 0,04 Volt flieBen mu8, um Erregung zu erzeugen. 

Die Chronaxie ist um so kiirzer, je rascher der Erregungsvorgang 
in einem Organ ablauft. Der letztere steht in Beziehung zur Zeit- 
erregbarkeit, d. h. zu der Erscheinung, daB die Reaktion eines Organs 
von der Geschwindigkeit abhingig ist, in der sich die Intensitats- 
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schwankung beim Reizvorgang vollzieht (DU Bors-Rreymonp). Die 
beste Charakterisierung der Zeiterregbarkeit lietert die Reizzeitspannungs- 
kurve (Fig. 16). 
Die Chronaxiewerte in Tier- und Pflanzenreihe liegen sehr weit auseinander. 
Sie betragen z. B. fiir Mimosa pudica (griiner Blattstiel) 200—400 o, Helix (Fub- 
muskeln) 200 6, Schildkréte (Skelettmuskeln je nach Art) 1,4—7 6, Froschmuskeln 
0,14—0,7 o, Mensch (Bizeps) 0,15 o, 
Calopteryx (Fliigelmuskel) 0,48 bis 
0,72 o (vgl. auch Fig. 17). Die 
Erfahrung hat ergeben, da8 die 
Chronaxie eines Nerven um so kiir- 
zer ist, je dicker die Nervenfaser 
ist, wie auch die Leitungsgeschwin- 
digkeit eine Funktion dieses Durch- 
messers ist. 
Sehr wesentlich ist die Fa- 
L higkeit unterschwelliger Reize, 
6 ZY ° . 
Zeitmabsab fir Soregyra =———> Zeit bei schneller Aufeinanderiolge 
Fig. 16. Reizzeitspannungskurven der FuB- wirksam AN werden und die 
muskulatur von Helix und der Chromatophoren Reizschwelle ZU berschrei- 
von Spirogyra (nach Lapicqun in Briicxn, ten. Diese Swmmationsfahig- 
vgl. Physiologie des Erregungsvorganges). keit der Reize ist eine in fast 
allen Tierklassen nachgewie- 
sene Erscheinung, die besonders dem Zentralnervensystem eigentiimlich 
ist. Das Riickenmark der Vertebraten vermag z. B. raumlich und zeit- 
lich verschiedene, an sich unterschwellige Reize zu summieren. Die 
Summations{ahigkeit erklart sich nach Kerru-Lucas und ApDRIAN s0, 
da auch ein unterschwelliger Reiz lokal eine den Erregungsvorgang 
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Fig. 17. Logarithmische Darstellung der Reizzeitspannungskurven verschiedener 

Organe. (Nach Lapicgue aus EK. Tu. Bricks, vgl. Physiologie des Erregungs- 

vorganges.) Die mit Pfeilen bezeichneten Schnittpunkte der Kurven mit der 

Parallelen zur Abszissenachse entsprechen jeweils der Chronaxie des betreffenden 
Organes (Ordinateneinheit = Rheobase). 


vorbereitende Anderung schafft, ohne da Fortleitung und refraktire 
Periode auftritt, ee Anderung, die durch weitere Reize sich verstarkt 
und schlieBlich mit Erreichen des Schwellenwertes den Erregungsvorgang 
auslést. 


2. Das Wesen der Erregung. 


Die Folge der Reizwirkung ist das Auftreten eines Erregungs- 
zustandes; der diesem vorausgehende Zustand der Unerregbarkeit ist 
nicht der einer absoluten Ruhe. Wir kénnen uns vorstellen, da im Er- 
regungszustande die vorher vorhandenen Ruheprozesse gesteigert sind 
analog, wie es fiir die Prozesse beim Muskelstoffwechsel geschildert ist 
(vgl. p. 146ff.). 

Die Erscheinungen, die auf einen Reiz hin entstehen, und welche 
die Erregung charakterisieren, sind folgende: 

1. Es kommt zu einer Stezgerung der Permeabilitdt. Dies ist z. B. 
erkenntlich an der leichteren Anfarbbarkeit erregten Gewebes mit Vital- 
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farbstoffen, an dem Verlust von Wasser bei erregten, reizempfindlichen 
Pflanzen und an der erhéhten elektrischen Leitfahigkeit bei Muskeln. 
Entsprechend tritt bei der Narkose durch Permeabilitaitsverminderung 
ein Unerregbarwerden ein. 

2. Es tritt infolgedessen eine Anderwng der Ionenkonzentration 
an den Grenzschichten ein und damit eine Stérung der den Ruhezustand 
kennzeichnenden statischen Ladungen, die in Form einer elektrischen 
Doppelschicht angenommen werden. 

3. Beim DurchflieBen des elektrischen Reizstromes kommt es an 
der Kathode zu einer Auflockerung, an der Anode zu einer Verdichtung 
des Gewebes (EBBECKE). Die Verdichtung beruht auf dem Auftreten einer 
Polarisation, d. h. sie fiihrt zu einer solehen Lagerung der Ionen wihrend 
des IlieBens des elektrischen Stromes, da ein entgegengesetzter Strom, 
der Polarisationsstrom, entsteht. 


Auf der Stérung der normalen Verteilung der Ionen beruht auch die Ent- 
stehung des sog. Verletzungs- oder Demarkationsstromes. Man erhalt ihn, wenn man 
eine verletzte Stelle, die gegeniiber einer unverletzten stets elektronegativ ist, mit der 
unverletzten eines Organs verbindet. Er entsteht z. B., wenn man den Querschnitt 
eines Muskels mit seiner auBeren Oberfliche verbindet. 

4, Die erregte Nervenstelle ist gegeniiber der nicht erregten stets 
negativ elektrisch. Diese entstehende Potentialdifferenz ist die Quelle 
des Aktionsstromes, der also im Ableitungskreise von ruhenden zu er- 
regten Stellen fleBt. 

5. Bei Durchstr6mung des Nerven mit konstantem Strom entsteht 
auBer Erregung ein Elektrotonus (pu Bois-REyMonp) in der Art, daB 
die Erregbarkeit wahrend des FlieBens des Stromes an der Anode herab- 
gesetzt (Anelektrotonus), an der Kathode erhéht ist (Kathelektrotonus ). 
Entsprechend ist die Leitfahigkeit herauf- bzw. herabgesetzt. 

Das Autftreten des Elektrotonus und die Erscheinung, da bei SchlieBung des 
konstanten Stromes die Erregung an der Kathode, bei Offnung an der Anode entsteht, 
sowie die durch die Polarisation bedingte Tatsache, da der SchlieBungsschlag starker 
wirkt als der Offnungsschlag, erklart das Prntcrersche Zuckungsgesetz. Die dabei 
auftretende GesetzmaiBigkeit erhellt aus nachstehender Tabelle: 


Aufsteigender Strom Absteigender Strom 
Stromstiarke : = : —e 
SchlieBung Offnung SchlieBung | Offnung 
COL. 0 i i ar Zuckung Ruhe Zuckung | Ruhe 
Mittelstark .......... Zuckung Zuckung Zuckung Zuckung 
SUL! es, 5 Sa Rae aA Ruhe Zuckung | Zuckung Ruhe 


Aufsteigenden Strom erhalt man, wenn am Nerven die Anode dem Muskel 
niher liegt als die Kathode, absteigenden Strom bei umgekehrter Lage der Elektroden. 

Mit der Erscheinung des Anelektrotonus diirite vielleicht die von SCHEMINZKY 
bearbeitete Erscheinung der elektrischen Narkose zusammenhangen. Sie tritt nur 
ein, wenn bei absteigendem Strom das hichste Zentrum des Tieres unter der 
Wirkung der Anode steht. Sie bedingt eine echte Betiubung wie chemische Nar- 
kotika, ist aber nur am Zentralnervensystem wirksam, wahrend die Narkotika 
peripher an der Zelle angreifen. Wechselstrom erzeugt keine Narkose, sondern 
alleemeine Muskelspannung, die Bewegungsunfahigkeit zur Folge hat. 

DaB bei SchlieBung Erregung an der Kathode, bei Offnung an der 
Anode entsteht, 1aBt sich dadurch verstehen, daB es dann jeweils zu 
einer Erregbarkeitssteigerung kommt. . 

Die Tatsache, daB bei allen Erregungsprozessen elektrische Pro- 
zesse, d. h. Aktionsstréme, auftreten, spricht dafiir, daB alle Reizarten 
den gleichen Erregungsvorgang hervorrufen. Aktionsstrome treten nicht 
nur bei den Erregungsvorgiéngen am Nerv-Muskelsystem, bei der Funk- 
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tion von Driisenzellen, nach der Befruchtung in der Hizelle, sondern auch 
bei Erregungsvorgangen in Sinnesorganen und in den sensorischen Rinden- 
feldern auf, wenn Impulse aus den Sinnesorganen sie erreichen. Der Ak- 
tionsstrom ist wohl das einzige sichere Kennzeichen fiir das Auftreten 
von Erregung im Nerven, wahrend z. B. beim Muskel auBerdem die 
Verkiirzung, bei der Driise die Absonderung als auBerer Ktfekt hinzu- 
tritt. Der aus einem Organ abgeleitete Aktionsstrom ist daher ein Kenn- 
zeichen fiir einen stattgehabten Erregungsvorgang. Viel spricht datfiir 
(z. B. das Zusammentallen der absoluten Relraktaérphase mit dem Ende 
des monophasischen Aktionsstromes), daB der Ablaut der Erregung und 
der Anstieg des Aktionsstromes im Kurvenbild identisch sind. 


Je nach Art der Ableitung erhalt man die monophasische oder diphasische 
Form des Aktionsstromes, ersteres, wenn die Ableitung von einer intakten und einer 
volikommen abgetéteten, letzteres, wenn sie von zwei intakten Stellen aus erfolet. 
Dies beruht darauf, da die zweite Klektrode, wenn die Erregungswelle sie erreicht, 
gegeniiber der anderen negativ wird und dann ein entgegengesetzt gerichteter Strom 
entsteht. Wihrend die Anstiegszeit des monophasischen Aktionsstromes meBbar 
ist, ist die des diphasischen wegen der Gegenwirkung der 2. Phase nicht festzustellen. 
Auch die Gesamtdauer ist nicht exakt meBbar, da die Riickkehr zum Nullpunkt 
asymptotisch erfolet. Die Registrierung des Aktionsstromes geschieht meist mit Hilfe 
eines ErntHoveNsSchen Saitengalvanometers. Beim Herzen bezeichnet man diese 
Messung als Elektrokardiographie und die erhaltene Kurve als Elektrokardiogramm. 


Die zwischen dem Reizmoment und dem ersten Auftreten der Er- 
regung verstreichende, meist sehr kurze Zeit (Herz 0,05 o) ist die Latenz 
der Erregung, die vielleicht stets konstant ist. Die Hrregungsdauer ist 
verschieden lang. Sie betragt z. B. am markhaltigen Froschischiadikus 
1,5—3 o, am marklosen Riechnerven des Hechtes 20 o. Der Erregung 
folet eine Periode der Unerregbarkeit, die refraktare Phase, die am Herzen 
ausgesprochen groB und am eingehendsten untersucht ist, aber ebenfalls 
am peripheren Nerven, Skelettmuskel und Zentralnervensystem vor- 
handen ist. In der der Erregung zunachst folgenden absoluten refraktaren 
Phase ist die Erregbarkeit auf einen neuen Reiz hin vollig erloschen, in 
der folgenden relativen steigt sie allmahlich an, so daf in ihr tibermaximale 
Reize wirksam werden kénnen. Ihr folgt oft die ibernormale Phase, in 
der die Erregbarkeit tiber die Norm gesteigert ist. Sie wird auf eine opti- 
male py-Konzentration im Reizmoment zuriickgeftihrt. Sie ist vor allem 
stark ausgepragt am motorischen Nerven des SchlieSmuskels von Astacus 
und bei zentralen Vorgangen. AnschlieSend stellt sich wieder die normale 
Erregbarkeit ein. Diese Erscheinungen weisen auf einen phasischen Ab- 
lauf des Erregungsvorganges hin. Das Refraktarstadium ist als eine 
SchutzmaBnahme aufzufassen, durch die das Organ vor zu aur: Reiz- 
frequenz bewahrt wird. 

AuBer den als direkte Folge eines Reizes auftretenden Regeln 
stadien, die als autogene Refraktarstadien zusammengefabt werden, labt 
sich im Zustand herabgesetzter Erregbarkeit das induzverte Refraktiir- 
stadium z. B. als Folge eines Reflexes hervorrufen. Hierbei gehen von 
den sensiblen Endorganen im Muskel (z. B. nach dem Achillessehnen- 
reflex) zentripetale Impulse aus, die das autogene Refraktiarstadium 
der zugehérigen motorischen Zentren verlingern. 

Der Aktionsstrom ist nur einheitlich, wenn er von einem Organ 
mit ganz gleichen Teilen oder von einer einzelnen Faser abgeleitet wird, 
anderentalls setzt er sich aus sich tiberlagernden Partialstrémen zusammen. 

Der Abfall des monophasischen Aktionsstromes zur Ruhelage, d. h. 
zum normalen elektrischen Potential, erfolgt stets verzigert, wie vor 
allem an Krebsnerven beobachtet worden ist. Diese als Negativitdts- 
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riickstand bezeichnete Erscheinung kann vielleicht mit Restitutions- 
vorgangen in Beziehung gesetzt werden. Jeder Einzelerregung folgen 
positiv und negativ immer schwicher werdende Nachschwankungen, die 
wohl zu den optischen Nachbildern Beziehungen aufweisen, welche als 
oszillatorisches Kinstellen auf einen Gleichgewichtszustand aufgefaBt 
werden kénnen. 

Kine Einzelerregung ist also durch eine einmalige Erzeugung eines 
elektrischen Potentials charakterisiert. Infolgedessen ist die Frequenz 
tetanischer Erregungen durch die Zahl der AktionsstromstéBe festgelegt. 
Bei jedem natiirlichen Reiz treten daher Aktionsstromfolgen auf (Aus- 
nahme: Herz der Vertebraten). 

Die elektromotorische Kraft des Aktionsstromes ist stets von an- 
nahernd gleicher GréBe und betragt etwa 10-2 bis 10-2 Volt, doch ist 
sie bei tragen Erregungswellen geringer als bei rascher verlaufenden. 


Der Aktionsstrom ist auch die Ursache der tievischen Elektrizitdt der sog. 
elektrischen Fische. Die elektrischen Organe bestehen in der Regel aus umgewandelter 
quergestreifter Muskulatur, nur bei Malapterurus aus umgewandelten Hautdriisen. 
Wahrscheinlich entspricht dabei jeder Muskelfaser ein vom Bindegewebe umhiilltes, 
gallertiges, kernreiches Kastchen (Platte), an das ein Nerv mit Endplatte herantritt. 
Beim Eintritt der Erregung entwickelt sich in jedem Kistchen in wenigen o ein elek- 
trischer Strom von der ungefahren GroSenordnung des bei allem anderen Geschehen 
auftretenden Aktionsstromes. Da aber die elektrische Zelle keine andere Funktion 
zu leisten hat, ist die elektrische Leistung gréBer als die der anderen Zellen, fiir die 
sie eine nicht vermeidbare Nebenleistung bedeutet. Sie kann pro Platte beim Zitteraal, 
Gymnotus electricus, bis auf 0,14 Volt ansteigen. Durch Summation der Elektrizitat 
der einzelnen Platten kommt es zur Erzeugung starker elektrischer Spannungen, die 
beim Zitteraal bis zu 800 Volt, beim Zitterwels (Malopterurus electricus) 50 Volt und 
beim Zitterrochen (Torpedo) etwa 30 Volt betragt. 


3. Die Erregungsleitung. 


Die entstandene Erregung pflanzt sich als Erregungswelle fort. 
Diese kann diffus und allseitig verlaufen, als /rradiation bezeichnet 
(Am6be), oder auf besonderen spezialisierten Bahnen, wie vor allem im 
peripheren Nerven. Auch in Nervennetzen spricht man von einer diffusen 
Leitung, die aber in bezug auf die einzelne Faser des Netzes gerichtet 
ist. Erregungsleitung gibt es auch in der Pflanze. Firrinc machte sogar 
besondere Bahnen fiir die Erregungsleitung in der Pflanze wahrscheinlich. 

Es ist anzunehmen, da das Fortschreiten der Erregungswelle 
durch die dem Aktionsstrom zugrunde liegenden Erscheinungen be- 
dingt wird, indem stets neue Faserstellen gereizt werden. Da dann der 
elektrische Vorgang an einer Stelle die Ursache des gleichen Vorgangs der 
benachbarten Stelle ist, so hangt die Geschwindigkeit, mit der er sich 
fortpflanzt, von der Geschwindigkeit ab, mit der er sich an jeder Stelle 
entwickelt (Anstiegszeit), sowie von der Linge der Strecke, innerhalb 
deren sich noch Schleifen des Aktionsstromes ausbreiten, die ihrer In- 
tensitit und Dauer nach imstande sind, das an die primar erregte Stelle 
angrenzende, noch in Ruhe befindliche Faserstiick zu erregen (Leitungs- 
geschwindigkeit). Das Produkt aus Anstiegszeit (sec.) und Leitungs- 
veschwindigkeit (em/sec.) ergibt die Anstregsldnge (cm), d. h. die Lange 
jener™Strecke des leitenden Organs, die sich wahrend des Ablaufs der 
Erregungswelle jeweilig im Zustande zunehmender Erregung befindet. 
Diese Linge liegt in ziemlich engem Intervall von 0,2—10 cm, wahrend 
die Leitungsgeschwindigkeit 0,16—4200 cm/sec. ist. Wahrend der der 
Chronaxie entsprechenden Zeit durchliuft aber die Erregungswelle eine 
stets angenahert gleiche Strecke von etwa 1 cm (Laprcque). 

i 
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a b c d 
aa Leitungs- ; 
Organ geschwindig- Seana ne 

keit cm/sec. ' . 
Ischiadikusfasern von Rana esculenta ...... 3000 0,0003 | 0,9 
Ischiadikusfasern von Calyptocephalus Gayi . 1200 0,0008 0,96 
Ganglienkette von Lumbricus.............. 60 0,020 1,2 
Ganglienkettesyon Himld0e, tea. 2 ayer cee 40 | 0,030 1,2 


Die Chronaxie ist umgekehrt proportional der Dicke der Nerven- 
faser, die Leitungsgeschwindigkeit ist im allgemeinen in dicken Fasern 
eréBer als in diinnen, doch sind die Verhaltnisse infolge des Vorhanden- 
seins verschiedener Fasergruppen sehr kompliziert. Vielleicht kann aber 
die starke Verzégerung der Leitung in den Zentralorganen auf die Fein- 
heit der Dendriten zuriickgefiihrt werden. Die Geschwindigkeit der 
Nervenleitung betragt bei: 


Mensch 120 m”, Frosch 26—30 m’’, Astacus (Sommer) 6 m”, 
Astacus (Winter) 3 m’’, Helix 0,4 m, Muschel 0,01 m”. 


Sie ist unabhangig von der Reizstairke, doch der van ’r Horrschen Regel 
unterworfen, d. h. abhingig von allen Faktoren, die eine chemische Re- 
aktion beeinflussen. 

Die Erregungsleitung kann entweder so erfolgen, daB proportional 
zur Linge der Leitung die ErregungsgréBe abnimmt: Leitung mit De- 
krement, oder so, da sie unabhangig von der Lange konstant bleibt: 
Leitung ohne Dekrement. Unter Dekrement versteht man die Erscheinung, 
daB die Erregung beim Durchgang durch den Nerven geschwacht wird. 
Den dekrementlosen Leitungsmodus hat man treffend mit dem Verhalten 
einer Lunte verglichen, die, falls sie tiberhaupt leitet, stets den maxi- 
malen Effekt erzielt. Welcher Leitungsmodus im Nerven statthat, laBt 
sich durch Narkose nachweisen, welche die Erregungsleitung schwacht 
und schlieBlich aufhebt. Solange bei dem dekrementlosen Typus eine 
Krregung eine narkotisierte Strecke tiberhaupt, wenn auch geschwacht, 
zu uberwinden vermag, wird hinter ihr im nichtnarkotisierten Teile 
wieder die volle ErregungsgréBe hervorgeruten. Dabei haben wir uns 
vorzustellen, da in der Narkosestrecke eine sprunghafte Umstellung 
statthat, die dem Narkosezustand angepaBt ist, daher unabhangig ist 
von der Lange der Narkosestrecke und von der Reizstrecke. Eine der- 
artige Nervenfaser ist also entweder maximal oder gar nicht erregbar. 
Diese Erscheinung bezeichnet man als das Alles-oder-Nichts-Gesetz. 


Dekrementlose Leitung finden wir bei markhaltigen und mark- 


losen Nerven der Wirbeltiere und bei manchen Wirbellosen. So wies 
VETOCHIN dekrementlose Leitung am Quallenring nach: indem er nach 
Reizauslésung eine Kontraktionswelle zum Erléschen brachte, legte 
die andere mehrere Kilometer im Kreise zuriick und erlosch dann plétz- 
lich. Leitung mit Dekrement ist bei Wirbellosen starker verbreitet, findet 
sich bei der Amobe, im Schneckenfu8, am Scherenmuskel von Astacus, 
in den Darmnervennetzen und manchen marklosen Nerven der Verte- 
braten (obwohl hier sicherlich das letzte Wort noch nicht gesprochen ist). 

Der periphere Nerv hat die Fahigkeit des doppelsinnigen Leitungs- 
vermogens, solange keine Ganglienzelle eingeschaltet ist. Die motorischen 
Ganglienzellen lassen die Erregung nur in zentrifugaler, die sensiblen 
nur in zentripetaler Richtung durch. Diese irreziproke Leitung gilt auch 
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fiir das Zentralnervensystem wie fiir den Ubergang Muskel-Nerv und 
Sinnesnerv-Sinnesorgan. Kine Umkehr oder Reflexion der Erregungs- 
welle ist nicht méglich, da hinter der Erregungswelle die refraktiire 
Periode herlauft, die jede riicklaufige Erregung auslischen wiirde. 

Der Errequngsvorgang ist in allen Nerven derselbe. Der verschieden- 
artige Effekt der Erregung ist durch die Nervenendplatte bedingt. 
LaSt man z. B. das zentrale Ende des Parasympathikus mit dem peri- 
pheren Ende des Halssympathikus zusammenwachsen, so hat Reizung 
des ersteren denselben Erfolg wie Reizung des intakten Halssympathikus. 
Ks liegt hier dieselbe Erscheinung zugrunde, die man in der Sinnes- 
physiologie als das Gesetz der spezifischen Sinnesenergien (vgl. p. 191) 
bezeichnet. 

Das Zentralnervensystem (z. B. das Riickenmark) sendet in die 
motorischen Nerven stets rhythmische Impulse; auch wenn ihm eine 
Kinzelerregung zugetiihrt wird, verwandelt es diese in rhythmische 
Impulse mit einer Frequenz von etwa 50—200 Impulsen pro Sekunde um. 

In der Regel fiihrt Erregung auf einen Reiz hin zu einer Tatigkeit. 
Ks kann aber auch dadurch eine Hemmung erzielt werden (hemmende 
Nerven). Der Mechanismus hierfiir ist sehr verschieden. Auf rhyth- 
mischem Geschehen beruht die sog. WEDENSKY-Hemmung, bei der der 
Impuls jeweils in die refraktare Phase der voraufgehenden Erregung 
fallt, so daB mit Ausnahme der ersten Erregung Ruhe herrscht. Im 
allgemeinen spielen aber die Zentren bei den Hemmungserscheinungen 
die Hauptrolle. Es sind viele Theorien iiber das Wesen der Hemmung 
autgestellt worden, ohne dai es bis heute gelungen ist, Klarheit zu er- 
langen. Antagonistisch hemmend und férdernd wirkende Nerven kénnen 
sich gegenseitig in ihrer Wirkung aufheben (z. B. Sympathikus und 
Parasympathikus). 

Der periphere Nerv ermiidet nur sehr wenig; er ist sehr viel schwerer 
ermiidbar als z. B. der Muskel. Reizt man nach Ausschaltung des Muskels 
durch Curare den Nerven stundenlang, so spricht nach seiner Wieder- 
einschaltung mit Physostigmin der Muskel sofort wieder an, ein Zeichen, 
daS der Nerv durch die lange Reizung unermiidbar geblieben ist. Wahrend 
iiberhaupt der periphere Nerv auBeren Einfliissen gegeniiber (z. B. O,- 
Mangel) sich sehr gleichgiiltig verhalt, ist das Zentralnervensystem vor 
allem bei O,-Mangel sehr empfindlich und antwortet darauf mit einer 
starken Erregbarkeitsminderung. Die Warmelihmung, die der Frosch 
bei 38° erleidet, beruht darauf, daB bei dem durch die hohe Temperatur 
bedingten O,-Verbrauch nicht mehr geniigend O, fiir das empfindliche 
Zentralnervensystem beschafit werden kann. 


4, Die Eigenschaften des Zentralnervensystems (ZNS). 

Das ZNS verdankt seine Entstehung der in der Tierreihe sich 
bemerkbar machenden Tendenz, die Ganglienzellen in Ganglienknoten 
anzuhiufen, die bei Wirbellosen sich zum Bauchmark gruppieren, wah- 
rend bei den Wirbeltieren das ZNS in Wirbelkanal und Schadelhohle 
eingeschlossen ist. Bei den niedersten Tiertypen, bei denen die Zentrali- 
sation noch nicht eingetreten ist, spielen sich die gesamten nervosen 
Vorginge in dem peripheren Netz ab. 

Die Bedeutung des ZNS besteht in der sinngeméSen Verteilung 
der von Um- und Innenwelt zugefiihrten Reize. Hierbei werden von den 
héchststehenden Stellen in erster Linie Hemmungen ausgelést, die den 
an sich maschinenartigen Ablauf der Erregung sinngemas gestalten und 
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so koordiniertes Verhalten bedingen. Die Art und Weise, wie das Zu- 
sammenarbeiten zustande kommt, ist sehr verschieden. Auf diesem 
Gebiet ist vor allem bei den niederen Tieren erst wenig bekannt. 

Innerhalb des ZNS lassen sich Gruppen von Nervenzellen mit 
gemeinsamer Funktion finden, die, wenn sie morphologisch isolierbar 
sind, als Zentren bezeichnet werden. Es gibt solche Zentren sensibler 
Art, welche die Erregungen eines bestimmten Sinnesorgans auinehmen, 
sowie motorischer Art, welche Erregungen zu einem bestimmten Efiektor 
aussenden. Die Funktionsreichweite eines Zentrums ist sehr verschieden- 
artig und entwickelt sich in der Tierreihe in mehreren parallelen Reihen, 
deren Gipfel die Cephalopoden, die Insekten und die Vertebraten sind. 
So kann man gewissermaBen eine mehr oder weniger diilerenzierte 
Stufenleiter einander iibergeordneter Zentren mit genau detlinierten 
Funktionen unterscheiden: 

a) Das einfache Reflexzentrum, das eine einzelne Muskelgruppe oder 
bei niederen Tieren mit peripheren Nervennetzen ein Teilgebiet beherrscht. 

b) Das reflektorische Koordinationszentrum, welches das Arbeiten 
mehrerer eintacher Reflexzentren zu geordnetem Geschehen zusammen- 
faBt. Ein Beispiel dafiir ist der Umdrehreflex der Seesterne, der bei 
intaktem zentralen Nervenring so verlauft, dai zwei von den fiinf tasten- 
den Armen die Fiihrung unter Hemmung der anderen Arme itibernehmen. 
Bei nervoéser Isolierung der einzelnen Arme tritt kein Zusammenarbeiten 
ein, sondern jeder Arm miiht sich gleichmaBig ab und verhindert dadurch 
das Umdrehen. | 

Bei héheren Typen, wie Cephalopoden, Artbropoden und vor allem 
Vertebraten, gibt es viele solche stufenférmig einander tibergeordnete 
Koordinationszentren, bei letzteren vor allem das System Riickenmark 
— Kerne des verlangerten Markes — Kleinhirn. 

c) Die psychomotorischen Zentren der GroBhirnrinde. Unter psycho- 
motorischen Zentren versteht man Zentren der GroShirnrinde, durch 
deren Reizung man keine Einzelbewegungen von Muskeln, sondern stets 
koordinierte Bewegungen von Muskelgruppen hervorruft. Die Zentren 
ziehen satteliérmig mitten iiber die Gehirnoberflache in der Gegend des 
Sulcus centralis hin. In ihnen sind die peripheren Muskelgebiete genau 
lokalisiert. Ihre Ausschaltung entzieht die betreffenden Muskelgruppen 
dem Willen des Tieres. 

d) Die Kombinationszentren (Assoziationszentren), die Sinnesemp- 
findungen hoherer Art einheitlich fiir den Gesamtorganismus verwerten. 
Ks sind dies rezeptorische Zentren, die dadurch charakterisiert sind, da8 
von ihnen aus durch Reizung keine motorischen Funktionen ausgelést 
werden kénnen. Wir finden sie nur in den Zerebralganglien der Cephalo- | 
poden, vor allem in den Corpora pedunculata bei den Insekten und in der 
Grobhirnrinde der Vertebraten, soweit sie nicht aus psychomotorischen 
Zentren besteht. 

e) Die psychischen Zentren, die Geschehen aller Art dem Organismus 
ins BewuBtsein fiihren, und welche die Grundlage fiir Gedichtnis und 
Intelligenz sind (falls man iiberhaupt hierbei von Zentren sprechen darf). 

Je weniger entwickelt die héchsten Zentren eines Tiertyps sind, 
desto maschinenmaBiger verhalt sich der Organismus. In jedem Falle 
aber hat das am weitesten kopfwiarts gelegene Zerebralganglion, dessen 
Organisationsstufe allerdings sehr verschieden sein kann, die Fiihrung. 
Diese Fiihrung auBert sich in der Regel als Hemmung untergeordneter 
Zentren, aber auch als Anregung zu situationsgemiBen Handlungen. 
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a) Die zentrale Funktion des Nervennetzes. 


Die regulative Verteilung der Erregung im Nervennetz erfolgt 
einfach durch das Dekrement. Weil die Reizstirke im Nervennetz mit 
der Entfernung vom Reizort abnimmt, wirkt derjenige Reiz am stirksten, 
der auf dem kiirzesten Wege zum Effektor (Wirkungsorgan) gelangt 
(ausschlieBlich bei Hydra, Aktinien, fiir einzelne Organsysteme beim Darm 
der Vertebraten und bei manchen Evertebraten). In vielen Fallen sind 
direkte, sog. lange Bahnen eingeschaltet, die zu einer bestimmten Hand- 
lung die Erregung bevorzugt Jeiten. Hierdurch ist z. B. das schnelle 
Zuriickziehen von Cerianthus in die Wohnrohre bedingt. 

Da in einem Nervennetz die Erregung auf allen Netzbahnen ver- 
lauft, lassen sich z. B. bei Coelenteraten Netze weitgehend anschneiden, 
ohne dab die Leitung unterbrochen wird. 

Jeder abgeschnittene Teil eines Tieres mit Nervennetz ist fiir 
sich reizbar. 

Als Beispiel fiir ein kompliziertes Verhalten sei Rhizostoma angefiihrt, bei dem 
Nervennetze von den Tentakeln an der Subumbrella bis zu den Muskeln verlaufen, 
die sie in Bewegung setzen. Bei Reizung der Fangarme 
wendet sich das Manubrium zur gereizten Stelle. Es 
muf dies nach dem Gesagten erfolgen, weil die Netz- 
leitung AB > A Cist (Fig. 18). Ein Einschnitt zwischen 
A und B hebt die direkte Leitung auf und la8t die Er- 
regung erst aul Umwegen zu dem gleichen Effektor ge- 
langen, wobei sie dann an Intensitat verloren hat. Die 
Treffsicherheit des Mundes hort aut, da Muskeln, die 
nach anderen Richtungen fiihren, durch die Netzleitung 
jetzt gleichzeitig und gleich stark gereizt werden. Die- 
ser Mechanismus findet darin seine Bestatigung, daB 
gleichzeitige Reizung an zwei Stellen das Manubrium 
sich in der Resultante bewegen 1aBt. 

Das Nervennetz der Aktinien und Coelen- ie ee Se 

: ; : y ig. 18. Bewegungskoordi- 
teraten vermag vermittels der ihm zukommen SR Gee oe ance, 
den Kigenschaften allein sinngemabe Hand- leitung bei der Meduse (nach 
lungen zu vermitteln. Abgeschnittene Teile RomANEs). 
mit Nervennetz, z. B. Tentakel, verhalten sich 
isoliert ebenso wie im Organismus. Daraus leitet sich das Grundgesetz 
ab, dap bei Tieren mit Nervennetzen der einzelne Kérperteil wngeleitet von 
irgendwelchem Zentrum seine spezifische Tatigkert verrichtet. 

Bei den Coelenteraten und Aktinien mu8 man die peripheren Nerven- 
netze zugleich als Zentralorgane ansehen, aus denen sich aber ein spezi- 
fisches ZNS noch nicht differenziert hat. 


b) Die Differenzierung in zentrale Ganglien und peripheres Leitungssystem. 


Bei allen hoheren Typen der Wirbellosen unterstehen die peri- 
pheren Nervennetze und die langen Leitungsbahnen zentral verlagerten 
Ganglien. ; 

Fiir die Wirkungsweise der Zentren miissen wir nach uxseren heu- 
tigen Kenntnissen verschiedene Mechanismen annehmen. 

a) Die quantitative zentrale Regulierung bei niederen Wirbellosen. 
Typus Schnecken. . uN 

B) Die qualitative zentrale Regulierung durch antagonistische 
Verteilung der Erregung mit Hilfe des quantitativen Mechanismus. 
Typus Crustaceen. : 

vy) Die lokalisatorische Regulierung bei héheren Evertebraten, 
Insekten, Cephalopoden und bei den Vertebrater. 
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Die quantitative Regulierung, die bei niederen Typen alleiniges 
Prinzip ist, tritt fiir manche Funktionen auch bei héheren Typen aut. 
Sie macht sich im Effekt als Hemmung oder Férderung eines Vorganges 
bemerkbar und ist in dieser Art auch beim autonomen Nervensystem 
der Vertebraten zu finden. 


a) Die quantitative Requlerung. 

Auf die quantitative zentrale Regulierung nach dem Prinzip des 
Ausgleichs zwischen Zentrum und Peripherie treffen wir bei den Hohl- 
organartigen. Wir miissen uns darunter folgendes vorstellen: Von 
dem Zentrum gehen Einfliisse aus, die zu den peripheren Nerven- 
netzen gehen und, durch sie allseitig verbreitet, zu den Effektoren ge- 
langen. Die gleichen Wirkungen gehen von den Netzen aus und 
nehmen EinfluB auf die Zentren. Diese Einfliisse sind nicht als Er- 
regungsimpulse aufzufassen, sondern kommen durch die Wirkung 
langdauernder Tatigkeitszustande zustande (JorRDAN). Man kann den 
Tatigkeitszustand eines Zentrums oder 
peripherer Teile als einen Aktivitats- 
zustand autfassen, von dem Energie 
ausgeht. Die tatsachliche Wirkung, 
die zustande kommt, ist die Resul- 
tante zwischen dem Tatigkeitszustande 
der Zentren und dem der Peripherie. 
Beide sind veranderlich. Es kann der 
Tatigkeitszustand der Zentren groéBer 
sein als der der Peripherie, sowie auch 
SE > Sy Ores HOR te NEN lee kleiner werden. Dies bedingt dann 
BEGET ge aeainR RT heim aes Umschlag a der Wirkung. Der 
gene Cie P. Peripherie, C. Zen- Tatigkeitszustand ist gewissermaBen 
trum, a Grife des Tatigkeitszustandes die Basis, auf der sich das Erregungs- 


in der Peripherie, 6 im Zentrum, geschehen abspielt. 

a,—a, baw. 6,—b, seine Schwankun- 

gen, c Energieabgabe an die Organe, 
d Energietilgung. 


Man macht sich den Wirkungsmechanis- 
mus am einfachsten an zwei kommunizieren- 
den, mit Wasser gefiillten Behaltern klar 
(Fig. 19). Je nach dem Fillungszustande, 
der durch die Aktivitét, d. h. den Tatigkeitszustand bedingt wird, flieBt Wasser 
aus dem einen in den anderen Behialter. Ist z. B. in dem zentralen Behalter der 
Wasserstand ein geringer, so zieht er aus dem peripheren mit héherem Wasser- 
stand Wasser ab, d. h. er verschluckt Energie, die alsdann nicht mehr zu anderen 
Zwecken verwandt werden kann. Im Bilde dieser Vorstellung mu’ man annehmen, 
daf das zentrale Zentrum einen dauernden Energieabfall erleidet (d). Die tatsachliche 
Wirkung, die von beiden Zentren, dem peripheren P und dem zentralen ©, beeinfluBt. 
wird, macht sich durch die Abgabe in ¢ geltend. 

I Als bestes Beispiel sei hier das Verhalten des SchneckenfuBes bei 
Anderung seines Tonus angefiihrt. Die Pedalganglien setzen dauernd 
den Tonus des FuBes herab, was so zu erklaren ist, daB ihr Tatigkeits- 
zustand dauernd niedriger ist als der der ruhenden Peripherie. Durch 
Dehnung des FuBes wird der Tatigkeitszustand der Peripherie gesenkt 
und gieicht sich immer mehr dem des Pedalganglions an: desto weniger 
kann dieses nun seine tonuslésende Wirkung ausiiben. Fallt der Tatig- 
keitszustand unter den des Pedalganglions, so hemmt jetzt das Pedal- 
ganglion nicht mehr, sondern steigert den Tonus, da das Gefalle sich 
umkehrt. Diese Richtung des Gefalles ist aber der Ausnahmezustand. 
Ks entsteht jetzt der Zentraltonus. Wie der Tatigkeitszustand der Peri- 
pherie durch Dehnung vermindert werden kann, so ist der des Pedal- 
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ganglions durch schwache Kokainwirkung herabzusetzen und durch 
NaCl-Wirkung zu erhéhen. Herabsetzung des Tatigkeitszustandes der 
Pedalganglien (Halblahmung) bewirkt gesteigerte Tonushemmung, d. h. 
der tonische Widerstand wird geringer. Erhéhung bedingt Steigerung 
des tonischen Widerstandes. Vollige Ausschaltung der Pedalganglien 
hat denselben Effekt, da dann die tonuserzeugende Peripherie das 
Ubergewicht hat. 

Auch am Zerebralganglion steigert Halblihmung die spezifische 
Tatigkeit (die Hemmung), wahrend Reizung durch NaCl den Tatigkeits- 
zustand erhoht, wodurch die Reizbarkeit der Muskulatur erhéht wird. 
Der Tatigkeitszustand des G. pedale hat nur auf den Tonus, nicht auf 
die Krregbarkeit der Peripherie Einflu8, das G. cerebrale nur auf die 
Bewegungsintensitat, die es dauernd hemmt. 

In der Ruhe ist der Tatigkeitszustand der Zentren niedriger als 
der der Peripherie, wodurch dauernde Hemmung bedingt wird. Wird er 
in irgendeiner Weise gesteigert, so laBt die Hemmung nach, ja, es ent- 
steht Anregung zu spontanen Handlungen (Zerebralganglien). Die Peri- 
pherie ist an dem entstehenden Effekt mitbeteiligt. Jorpan faBt diese 
Theorie mit den Worten zusammen: ,,Der Erregungsablauf richtet sich 
nach dem Tatigkeitszustande in allen zentralen Elementen: je hoher 
dieser Zustand, desto gréBer die Erregung. Die verschiedenen Teile 
konkurrieren miteinander nach Mafgabe ihres Tatigkeitszustandes.“ 
Diese Ausglerchstheorve kann, da sie verschiedene Quantitéten der Er- 
regung annimmt — wenn auch nicht in Form des gewéhnlichen Begriffes 
des Erregungsimpulses —, nur da Giiltigkeit haben, wo das Alles-oder- 
Nichts-Gesetz nicht gilt. Inwieweit sich diese Auffassung von der Funk- 
tion der Zentren, wenigstens im Prinzip, auch auf andere Tiergruppen 
iibertragen lat, mu zukiinftigen Untersuchungen iiberlassen bleiben. 

Infolge der Verteilung des Zentreneifektes der geschilderten Art 
durch Nervennetze bei Tieren mit Hautmuskelschlauch kann von den 
Zentren aus vermittels ihrer abfiihrenden Nerven keine isolierte Wirkung 
etwa auf eine bestimmte Muskelgruppe ausgeiibt werden, sondern nur 
auf die Muskelgesamtheit. Wo individuelie Leistungen einzelner Mus- 
keln vorkommen, sollen diese nicht zentral bedingt sein. Die Tatigkeit 
der Muskeln ist als autonom auizufassen, allgemein reguliert — meist 
gehemmt — durch die Zentren. So setzt bei Schnecken das G. cerebrale — 
dauernd die Reflexerregbarkeit fiir den ganzen Organismus herab; es 
ist dies nicht méglich fiir einen speziellen Teil des Tieres, da Hemmungs- 
nerven fehlen. 


B) Die qualitative Reguirerung. 


Die qualitative Regulierung der Zentren durch Kinwirkung auf 
antagonistische Muskelgruppen mit Hilfe des quantitativen Erregungs- 
mechanismus findet sich bei Crustaceen. 

Reizt man peripher vom Bauchmark die Nerven mit starken 
Stromen, so tritt Kontraktion der Beugemuskeln ein. Reizt man aufer- 
dem zusitzlich vom Zerebralganglion aus, so tritt eine Hemmung der 
peripheren Reizwirkung auf. Allgemein kénnen wir sagen, Erregung 
vom Bauchmark her wirkt erregend auf die Beugemuskeln, krregung 
vom Zerebralganglion macht sich durch Kontraktion der Streckmuskeln 
bemerkbar. Durch die kombinierte Wirkung beider Zentralstellen, die 
durch zentralen Impuls auf antagonistische Muskelgruppen iibertragen 
wird, erfolgt die Steuerung des Tieres. 
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Jeder Krebsmuskel hat einen besonderen dicken Erregungs- und diinnen 
Hemmungsnerven. Erreger des SchlieSers und Hemmer des Offners, und umge- 
kehrt, vereinigen sich bald nach Austritt aus den Muskeln und ziehen gemeinsam 
zentralwirts zum Bauchmark. Fir diese Nerven ist Dekrementleitung nachgewiesen. 
Soleche Ausbildung von besonderen Hemmungsnerven ist nur bei Arthropoden ge- 
funden worden. Sie gestattet eine Vereinfachung des Zentralnervensystems. 


Die Interferenzwirkung der Zentren offenbart sich darin, daB peri- 
phere Reizung der Nerven mit starken Reizstrémen Kontraktion des 
Beugers, also Scherenschlu8, mit schwachen Reizstrémen Kontraktion 
der Strecker, also Scherenéffnung zur Folge hat. inseitige Durch- 
trennung der Verbindung zwischen Zerebral- und Unterschlundganglien 
bedingt aus demselben Grunde einen starken Beugemuskeltonus an 
den Extremititen derselben Seite, da die Kinwirkung, die zur Kontraktion 
der Streckmuskeln fiihrt, fortfallt. Die Bestatigung gibt ein interessantes 
Experiment (Krabbe), in dem bei einseitiger Durchschneidung der ge- 
nannten Verbindung die Wirkung des Zerebralganglions durch elek- 
trische Reize ersetzt wird. Je nach ihrer Starke andert sich die Bein- 
haltung bei der Erregung an der gleichen Seite. Der Experimentator 
kann daher die Krabbe nach seinem Willen lenken. Erwahnt sei, dai 
auch bei Exstirpation beider Zerebralganglien eine, wenn auch un- 
beholfene, Bewegungsfahigkeit erhalten bleibt. 

Das Vorhandensein von besonderen Hemmungsnerven ist aber 
neuerdings angezweifelt worden. 


vy) Die lokalisatorische Regulrerung. 


Dieser Typ der Zentrenwirkung lat sich am besten durch die 
Annahme verstehen, da bestimmte Teile der Peripherie nur von eng 
umgrenzten Stellen in einem Zentrum erregt werden kénnen. Man kann 
also fiir alle peripheren Gebiete topographisch festgelegte, entsprechende 
Punkte in den Zentren finden und von diesen Stellen aus reizen. Unter 
den Wirbellosen ist eine derartige Zentrenwirkung bei Insekten und Ce- 
phalopoden nachgewiesen. So ist bei letzteren jeder Teil des Mantels 
in den Viszeralganglien lokalisiert, so da8 bei Reizung an verschiedenen 
Stellen des Ganglions stets nur entsprechende Teile des Mantels sich 
bewegen. 

Kin lokalisatorischer Mechanismus ist insbesondere im Zentral- 
nervensystem der Wirbeltiere entwickelt.. Hier sprechen wir ja vor allem 
von streng begrenzten Zentren fiir verschiedenste periphere Geschehen, 
die durch Impulse von diesen Zentren aus ausgelést werden. (Atem- 
zentrum, Sehzentrum usw.) 


Ks darf nicht verschwiegen werden, dai neuerdings gegen die festverwurzelte 
Lehre von streng lokalisierten Koordinationszentren bei Wirbeltieren Einspriiche 
erhoben werden. Durch Nervenvertauschung kénnen naimlich Zentren mit Stellen 
der Peripherie verbunden werden, zu denen sie normalerweise gar keine Beziehung 
haben. Sie lésen dann Funktionen aus, die sie friiher nie vermittelt haben. Wird der 
periphere Stumpf des Halssympathikus mit dem zentralen Ende des Vagus verbunden, 
so werden nach einiger Zeit vom Vagus aus die sympathischen Wirkungen im peri- 
pheren Gebiet hervorgerufen. Dies und vieles andere fiihrt zu der Vorstellung, daB 
es keine anatomisch festgelegten Koordinationsstellen gibt, sondern daB die Koordina- 
tion selbst als ein Vorgang anzusehen ist, dessen spezieller Charakter in jedem Augen- 
blick durch die gerade herrschenden peripheren und zentralen Bedingungen neu be- 
stimmt wird (Brerur). Zentralnervensystem und Peripherie wird hierbei als eine 
funktionelle Einheit aufgefaBt und das Zentrum im speziellen als eine wichtige Durch- 
gangsstation von rezeptorischen und effektorischen Bahnen betrachtet. Dafiir spricht 
auch, dai jede Erregung sich nicht nur auf den direkten Bahnen, sondern im ganzen 
Leitungssystem bemerkbar macht (in Form von Aktionsstrémen). 


B, Das Zentralnervensystem der Evertebraten. lle 


B. Das Zentralnervensystem der Evertebraten. 


Die wichtigsten Besonderheiten des so verschiedenartig gestalteten 
Nervensystems der Evertebraten seien nur kurz hervorgehoben. 

Bei den Coelenteraten finden sich alle Uberginge vom villig diffusen 
zum differenziert diffusen Nervennetz unter Ausbildung von langen 
Bahnen und beginnender Anlage von Ganglienknoten (vgl. p. 167). 

Bei allen hoher stehenden Tiergruppen wird das Vorderende mit 
den Zerebralganglien zum fiihrenden Teil des ganzen Nervensystems. 
Die Ausbildung von selbstindigen Nervennetzen fiir die Bewegungs- 
einrichtungen tritt immer mehr zuriick; die Netze behalten ihre urspriing- 
liche Bedeutung nur fiir das vegetative System, obwohl sie auch beim 
Bewegungsgeschehen, vor allem bei den Mollusken, noch wesentlich be- 
teiligt sind. Wenn wir von den kleineren Tiergruppen absehen, kinnen 
wir zwei groBe Entwicklungsreihen aufstellen. Die eine fiihrt innerhalh 
der Mollusken zu den Cephalopoden, die andere von den Anneliden zu 
den Arthropoden, unter denen die staatenbildenden Hymenopteren 
nervenphysiologisch die héchste Stellung einnehmen. Diese Entwick- 
lung zeigt sich auch in der Ausbildung von unipolaren Ganglienzellen, 
die gegeniiber den bi- und multipolaren als der hohere Typus der 
Ganglienzellen anzusehen sind. Sie treten zuerst im Gehirn auf; ihre 
Zellkérper sind peripher und ihre Fasern zentral in den Ganglien an- 
geordnet. An ihnen lassen sich erstmalig sensible und motorische Zellen 
unterscheiden. 

Der Molluskentypus ist dadurch gekennzeichnet, da er eine Reihe 
wohl definierter Ganglien enthalt, welche durch lange Bahnen, die aber 
in der Regel noch Ganglienzellen enthalten, mit ihren Wirkungsorganen 
verbunden sind. Diese Ganglien liegen bei den primitiveren Formen 
z. 'T. noch im Organismus zerstreut, werden bei den hoheren aber immer 
mehr zentralisiert. Die stirkste Zentralisation ist bei den Cephalopoden 
erreicht, deren ,,Gehirn‘’ supradsophageal aus je drei Zerebral-, zwei 
Zentral- und einem Buccalganglion, subésophageal aus je zwei Brachial-, 
Pedal- und Viszeralganglien besteht. Die Zentralganglien sind in erster 
Linie den anderen Ganglien iibergeordnete, sie zu sinngemaBem Handeln 
veranlassende Koordinationsganglien, wahrend die Zerebralganglien Asso- 
zvationsstellen sind. 

Der Anneliden-Arthropodentypus ist durch das Strickleiternerven- 
system gekennzeichnet, das bei den Anneliden durchweg homonom ge- 
gliedert ist, bei den Arthropoden dagegen vielfach bis zu wenigen thora- 
kalen und abdominalen Knoten verschmilzt. Uberall finden sich aber 
auBer den segmentalen sog. lange Bahnen, Neurochorde, die entferntere 
Teile direkt miteinander verbinden. Auch das ,,Gehirn‘ zeigt eine fort- 
schreitende Entwicklung. Als Typus der héheren Zentren treten im 
Oberschlundganglion schon bei den Polychaten die Corpora pedunculata, 
die sog. gestielten oder pilzhutférmigen Korper, auf, welche als Asso- 
ziationszentren zu betrachten sind. Die weiter entwickelten Oberschlund- 
ganglien der Arthropoden bestehen zur Hauptsache aus dem Proto- 
cerebrum und aus dem Deuterocerebrum. Im Protocerebrum liegen neben 
den optischen Ganglien die eigentlichen Assoziationszentren: die Cor-. 
pora pedunculata, die beiden Zentralkérper und die Protocerebralbriicke. 
Das Deuterocerebrum enthalt die Antennennerven. In ihm lassen sich 
ein motorisches Zentrum und zwei sensible Zentren, nimlich ein Riech- 
und ein Tastzentrum, unterscheiden. 
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Fig. 20. Schema der wichtigsten Leitungsbahnen im zerebrospinalen. 
und autonomen Nervensystem. 


Ausgezogen: motorische Bahnen, unterbrochen: sensible Bahnen, rot: zerebrospinale, , 
gelb: sympathische, blau: parasympathische Nerven, schwarz: im Riickenmark: 
Reflexneuron, im GroShirn Assoziationsbahnen, sowie Kleinhirnbahnen, griin: vege-- 
tative Zentralbahnen. Grenzstrang punktiert umrissen. Das System der kollateralen 
Ganglien ist, soweit diese zu unpaaren Komplexen verschmolzen sind, in der sym-- | 
metrischen Darstellung rechts und links halbiert dargestellt. Im Riickenmark sind! 


C. Das autonome System der Vertebraten. 
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Analog wie bei den Vertebraten mit der Ausgestaltung iibergeord- 
neter Hirnteile untergeordnete an Bedeutung verlieren, bilden sich mit 
der Entwicklung der Corpora pedunculata, die bei den sozialen Hymeno- 
pteren ihren Hohepunkt erreicht, Zentralkérper und Protocerebral- 
briicke zuriick. Die Hohe der Instinkte und des Lernvermégens steht 
in Beziehung zur Ausbildung der Corpora pedunculata. 


C. Das autonome System der Vertebraten. 


a) Die Anatomie des sympathischen Systems (Fig. 20, gelb). Das sympathische 
System entspringt aus einem vom letzten Zervikalsegment beginnenden, iiber 
Thorakal- und Lumbalmark seitlich paarig in der grauen Substanz des Riicken- 
marks verlaufenden Zellstreifen, dem Tractus intermedio-lateralis. Von ihm gehen 
beiderseits die markhaltigen spinofugalen Rami communicantes albi ab, die sezmen- 
tal an den ventralen motorischen Wurzeln austreten und z. T. in den beiderseits 
des Riickenmarks verlaufenden Ganglien der Grenzstringe enden, z. T. sie durch- 
setzen. Die Grenzstrange verlaufen vom Kopf bis zum SteiBbein, wo sie miteinander 
durch das unpaare Ganglion coccygeum verbunden sind (von den Knochenfischen 
abwirts, bei Cyclostomen und Selachiern, fehlt die Lingsverbindung zwischen den 
Ganglien). Sonst sind die Ganglien des Grenzstranges durch Liingsfasern, die Rami 
interganglionares, und im Lumbal- und Sakralteil durch Querverbindungen, die 
Rami transversi, verkniipft. Die Ganglien des Grenzstranges heifen vertebrale 
Ganglien und ihr System das laterale Gangliensystem. 

Die vom Grenzstrang abgehenden und durch ihn durchgehenden Fasern bilden 
peripherwarts ein weiteres System ganglidser Netze, in die jeweils Fasern verschiedener 
Segmente eintreten. Es sind dies die pravertebralen Ganglien. Das ganze System 
dieser Ganglien wird das kollaterale Gangliensystem genannt. Von den Ganglien 
des Grenzstranges nehmen ferner die marklosen Rami communicantes grisei Verbin- 
dung mit den Spinalnerven auf und begleiten sie bis zur Peripherie. 


die Abschnittsgrenzen durch ausgezogene Linien, die Segmentgrenzen durch kurze 
Striche angedeutet. Zwischen das 4. und 5. Thorakalsegment ist ein Schnitt gelegt. 


Die zentralen Teile: 


Hn.k. Hirnnervenkerne, N.v. Nucleus ruber, Th.M. Thorakalmark, 
K.h. (Kleinhirn, Sp.G. Spinalganglion, V.M. verlangertes Mark, 
L.M. Lumbalmark, S.M. Sakralmark, Zh. Zwischenhirn. 
M.h. Mittelhirn, Y ; 
Die sympathischen Zentren: 
Gr. Grenzstrang, Ggl.st. Ganglion stellatum, Ggl.mes.Ganglion mesenteri- 
Gel.c.s. Ganglion cervicale Ggl.Gr. Ganglien des Grenz- cum inf., 
superior, stranges, K.Ggl. Kollaterales Gang- 
Ggl.c.m. Ganglion cervicale Ggl.c. Ganglion coccy- liensystem, 
medium, geum, Trv.i.J. Tractus inter- 
Ggl.c.i. Ganglion cervicale Ggl.coe. Ganglion coeliacum, medius lateralis. 
inferior, P : 
Die parasympathischen Zentren: 
Ggl.ci. Ganglion ciliare, K.Oc. Kern des Oculo- K.Gl. Kern des Glosso- 
Ggl.sph. Ganglion spheno- motorius, pharyngeus, 
palatinum, a. kore.” Wer des Pelvicus, 
Ggl.ot. Ganglion oticum, ioe Dia oe Plex. hyp. Plexus hypo- 
Ggl.submax. Ganglion sub- ss ae gastricus, 
maxillaris, K.V. Kern des Vagus, Pe.Ggil.V. periphere Gang- 


7 motorische kortikobul- 
bare Bahn, 

2 motorische kortiko- 
spinale Bahn, 

2a Pyramidenkreuzung, 

2b Rickenmarkskreuzung, 

3 sensible Hautsinnes- 
bahn, 

3a mediale Kreuzung, 

36 Riickenmarkskreuzung, 


Die Bahnen: 


sensible Hirnnerven- 
bahn (Auge), 
Reflexneuron, 
Assoziationsneuronen, 
Kleinhirnreflexkoordi- 
nationsbahn, 
vegetative Hauptbahn, 
meist markhaltige, pra- 
ganglionare sympathi- 
sche Fasern, 


Sm NAN aN 


lien des Vagus. 


ro meist marklose, post- 
eanglionire sympathi- 
sche Fasern, 

17. Rami transversl, 

r2 Rami interganglionares, 

73 sympath. Reflexbahn, 

r4 dorsale, 

15 ventr. gemischte Nerven, 

16 angedeutete Mischung 
mit Nachbarsegmenten. 
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Diejenigen aus dem Tractus intermedio lateralis kommenden Fasern, die nicht 
im Grenzstrang enden, enden in den pravertebralen Ganglien. Das erste sympathische 
Neuron geht also teils bis zum lateralen, teils bis zum kollateralen System. Das zweite 
Neuron, das teils im lateralen, teils im kollateralen System beginnt, geht direkt bis 
zum Effektor. Diese ebenfalls marklosen Fasern sind die Fibrae postganglionares. 
Sie verlaufen z. T. auch in spinalen Bahnen. 

Es gibt auch afferente Bahnen im sympathischen System. Durch sie kénnen 
Reize dem Riickenmark und Gehirn oder, als sympathischer Reflex, direkt dem sym- 
pathischen System zugefiihrt werden. Kopfwarts setzt sich der Grenzstrang tuber 
die drei G. cervicalia als sog. Kopf- und Halssympathikus in die vorderste Korper- 
region fort. 

b) Anatomie des pavasympathischen Systems (Fig. 20, blau). Als parasympa- 
thische Nerven werden alle diejenigen bezeichnet, die antagonistisch zum Sympa- 
thikus wirken, mit Ausnahme des N. pelvicus Gehirnnerven sind und ebenso wie der 
Sympathikus ein Ganglion in ihrer peripheren Bahn zwischengeschaltet haben. Die 
Priifung, ob eine Faser eine Unterbrechung erfahrt, kann durch Bepinseln eines 
Ganglions mit Nikotin erfolgen, wodurch alle Bahnen, welche die Ganglienzellen 
nicht ununterbrochen durchlaufen, ausgeschaltet werden. Seinen Ursprung nimmt 
das parasympathische System aus besonderen Kernen an drei Stellen des Zentral- 
nervensystems: 

1. am Mittelhirn, aus dem parasympathische Bahnen im Okulomotorius zum 

G. ciliare verlaufen und den Sphincter pupillae innervieren; 

2. an der Medulla oblongata, aus der als wichtigster der N. vagus entspringt 
und andere parasympathische Bahnen ihren Ursprung nehmen, die in Teilen 
der N. intermedio-facialis und glossopharyngeus verlaufen, welche zur 
Hauptsache Zungendriisen, Herz, Bronchien und Darmkanal versorgen; 

3. am Sakralmark, aus dem der N. pelvicus kommt und tiber den Plexus hypo- 

7 gastricus zu Rektum, Blase, Enddarm und den Genitalorganen zieht. 

Ubergeordnete Zentren beider Systeme liegen im Zwischenhirn (entstanden aus 
seinem entwicklungsgeschichtlich altesten Anteil, dem Archithalamus) und sind durch 
besondere Bahnen, die vegetativen Strange (griin), mit den vorgenannten Kernen 
verbunden. Diese werden durch sensible Bahnen, durch die Blutzusammensetzung 
und in beschrinktem Mafe von der GroShirnrinde aus erregt, vor allem durch die 
Psyche. Psychische Erregungen setzen den ergotropen Anteil (vgl. p. 175) in Tatig- 


keit. Der auBere Ausdruck sog. seelischer Erschiitterungen mit allen ihren Folge- 


erscheinungen ist das Werk der Erregung des Sympathikus. Solehe Wirkungen kénnen 
auf gleichem Wege auch durch Hypnose erzielt werden. (Erscheinungen bei Freude, 
Scham, Schreck, Zorn, Kummer.) Gerade dadurch macht sich der EHinflu8 solcher 
Vorginge im Stoffwechselgeschehen bemerkbar (verdauungsférdernde Wirkung bei 
Lustgeftihlen). Von der Regio hypothalamica aus kénnen durch elektrische Reizung 
viele autonome Funktionen beeinfluBt werden. 


Das autonome System ist nicht so individualisiert wie das zerebro- 
spinale System. Es werden in der Regel gréBere Gebiete von den Aus- 
laufern einer Zelle innerviert. Bei manchen Fischen verlaufen sogar 
Axone einer Ganglienzelle zu Darm und Haut, so daf bei Reizung des 


Darmes Farbainderungen an der Haut auftreten kénnen (Axonreflexe 
nach WERNOE). 


Die primitivere Reaktionsweise des S und P gegeniiber den zerebro- , 


spinalen Nerven JaBt sich daraus erschlieBen, dab S und P auf geringere 
Frequenzen (25—50 Hertz) stirker reagieren als auf hohe (150 Hertz), 
die fiir die zerebrospinalen Nerven die optimale Frequenz ist. Daraus 


1aBt sich auf einen langsameren Ablauf der Erregungsvorgiénge im § 


und P schlieBen. 


Der Wirkungsbereich des autonomen Systems erstreckt sich auf 
fast alle inneren Organe: es beherrscht die ganze Innenwelt des Organis- 


mus. Das neugeborene Kind z. B. ist im wesentlichen Sympathikus- » 


Parasympathikuswesen, dessen Beziehungen zur AuBenwelt erst all- 
mahlich nach MaBgabe des Entstehens zerebrospinaler Bahnen gekniipft 
werden. Aber auch beim erwachsenen Organismus bleibt das autonome 
System im wesentlichen der Willensbeeinflussung entzogen. 


C. Das autonome System der Vertebraten. Iba) 

Der Wirkungsmechanismus des autonomen Systems beruht in der 
Regel auf der fordernden oder hemmenden Beeinflussung eines an sich 
vorhandenen Geschehens. Er ist als eine Dauerinnervation aufzufassen 
und hat viel Ahnlichkeit mit dem quantitativ regulatorischen Geschehen 
niederer Evertebraten. Beide Nervengruppen, die sympathische und die 
parasympathische, wirken dabei antagonistisch, doch kann ein und der- 
selbe Enderfolg sowohl vom Sympathikus wie vom Parasympathikus 
erreicht werden, indem das System sich so verhilt, als ob die Erregungs- 
menge in beiden Systemen veranderlich ware, so daB der Effekt durch 
die Differenz bedingt ist (Fig. 21). 

In List die Wirkung beider Nerven aufgehoben, in II gelangt durch 
Verminderung des 8 der P zur Wirkung, in V wird derselbe Effekt durch 
Verstaérkung des P ohne Verminde- 
rung des 8 erzielt, fiir IV und III | 
gilt das Entsprechende umgekehrt 
fiir den S$. 

Man kennt pharmakologisch 
wirksame Stoffe, die in bezug auf 
S und P erregend und hemmend 
wirken. 5S erregende, sympathi- 
kotrope Stotfe sind Adrenalin, Ko- 
kain, Koffein, P erregende, para- 
sympathikotrope Stoffe sind Cholin, 

Muskarin, Pilokarpin, Physostigmin 

u. a. Kin S hemmender Stoff ist 

Ergotoxin (aus Mutterkorn) und P ba & 
hemmend ist Atropin (aus Bella- fi 


C0. (Oo 6. a b!. | 
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donna). Von diesen Stoffen sind 
Adrenalin und Cholin Hormone. 
Das Adrenalin wird durch Sym- 
pathikusreizung von der Neben- 
niere abgeschieden und ist zu- 


Fig. 21. Schema der Wirkungsweise 

des Sympathikus und Parasympa- 

thikus. a ErregungsgréBe im Sympa- 

thikus, 6 Erregungsegréfe im Parasympa- 

thikus. (Nach ABDERHALDEN. Erklarung 
im Text.) 


gleich selbst universeller Krreger 

des Sympathikus. Das Thyroxin und Hormone des Hypophysenvorder- 
lappens tiben eine ahnliche Wirkung aus. Das Cholin bzw. Azetylcholin 
entsteht durch Vagusreizung. Ahnlich wirkt das Insulin. Dies hat zu der 
Vorstellung gefiihrt, daB der S und der P nicht direkt] z. B. auf Herz 
und Darm wirken, sondern durch Infreiheitsetzen der genannten Hor- 
mone. Die Parallelitét der Wirkung von Nerv und Hormonen erhellt 
daraus, daB z. B. Verminderung der Magensaftabsonderung nicht nur 
auf psychogenem Wege durch Arger erfolgen kann, sondern auch durch 
Adrenalineinspritzung oder Argerblut ohne Arger. 

Der Efjekt beider Nerven auf die Tatigkeit verschiedener Organe 
ist nicht gleichsinnig. Teils wirkt der S fordernd und der P hemmend und 
teils umgekehrt. So wirkt beim Herzen der 5 beschleunigend, der P 
hemmend, bei der Darmperistaltik der P fordernd, der S hemmend. Man 
kann aber einen einheitlichen Gesichtspunkt fiir die Tatigkeit jedes 
der beiden Systeme aufstellen, wenn man sie unter dem Gesichtspunkte 
ihrer ZweckmaBigkeit fiir den Gesamtorganismus betrachtet. W. R. Hess 
bezeichnet so den §S als ergotrop, funktionsférdernd, den P als histotrop, 
erholungs- und aufbauférdernd. Bei akuter korperlicher Arbeitsleistung 
tritt der S und sein Hormon in den Vordergrund, ais sog. Leistungs- 
apparat des Korpers, waihrend umgekehrt der P und sein Hormon bei 
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der Ruhe und als Erholungsapparat tatig ist. Durch Erregung des S 
werden zur Steigerung der Arbeitsleistung der Herzschlag beschleunigt, 
der Blutdruck gesteigert, die Bronchien geéffnet, Glukose dem Blut 
zugefiihrt, der Verdauungstrakt ruhig gestellt, die Pupille erweitert. 
Zur Regeneration nach der Tatigkeit bewirkt der P in allem das Gegen- 
teil und ruft den Schlafzustand hervor (vgl. p. 182). 


Die speziellen Wirkungen des Sympathikus und Parasympathikus ergeben 
sich aus nachstehender Tabelle von THORNER. (EK = erregend, H = hemmend.) 


: Sym- Parasym- 
K6rperregion p Ann fare Organ pa ie 
H /Aliar Mus kel Bae aoe ent ee 1D 
H Sphinkterspupiullacy eis...) meee 10) 
ron E Dilatator)pupillac 3.22 eee H 
Nea RA ee : H Speicheld risen my sen ere owes E 
H DYAnenUTUSCNge et. .: eee eee 1D 
H Schleimdriisen der Nase.......... E 
| H Osophagus: 2% ites ee oe noe E 
Brust. 2.302. lal Bronchialmuskelnse. 2.8 Jaen. At i 
| E Hera: ete RS he eee H 
H Magen und Darmtrakt (Muskeln und 
Drtisemecs sk oe catne, Wee eee 1D) 
H Pankreas, ex- und inkretorisch.... E 
Baucne. cans H Leber (Gallenabsonderung) ....... 1D) 
1D Milze (Bintapeabe) ss: ae ee H 
H INTEL OTL SRP eters tee a, ee ee EN eee E 
1D) Nebennieren marks) ee ? 
1D) ‘Blase >) Sp hinkter ee ee H 
H - DGErUSOT Any nce eee E 
ReCe Genitalorgane: 
Eaten OEE, H Erektion (GefaBerweiterung) .... K 
1D Kjakulation (Kontr. der Muskeln) ? 
aD) UGOTIES cies Sie ree are Sec tee ee H 
eee eoBluteeti bee ee eee ee ee H 
Peripherie..... i NchweiDdrisen ess 2 a an ee KE? 
l 1D Glatte Muskulatur der Haut...... H 


*) Wie die Harnblase verhalten sich auch die anderen Hohlraume, z. B. Gallen- 
blase, Magen und Enddarm, stets wirkt der P im Sinne der Austreibung des Inhaltes, 
der S im Sinne der Zuriickhaltung (Ausnahme die Genitalfunktionen der Ejakula- 
tion und der Uterusentleerung, wo der S austreibt); daher ist der S im allgemeinen 
der Kontraktionsnerv der Sphinkteren und des Kreislaufsystems (Herz und GefaBe), 
wahrend der P auf alle Driisen und auf die glatte Muskulatur erregend wirkt (auBer 
in Haut, Sphinkteren und Genitale). 


Die Ausschaltung des gesamten sympathischen Systems durch Ex- 
stirpation der Grenzstrange bleibt so lange von geringem Einflu8, als 
der Organismus sich in Ruhe befindet, zieht jedoch infolge Ausfalls 
der Regulation der inneren Organe schwerste Stérungen nach sich, 


sobald diese, wie bei Bewegung, in besonderer Weise beansprucht werden. | 


D. Das zerebrospinale System der Vertebraten. 
Das Zentralnervensystem der Wirbeltiere besteht aus Riickenmark 


und Gehirn. Das tibergeordnete Gehirn nimmt gegeniiber dem Riicken- | 


mark an Masse um so mehr zu, je mehr Verkniipfungen durch es ver- 
mittelt werden. So betragt das Gewichtsverhiltnis Gehirn: Riickenmark 
bei der Blindschleiche 0,35, beim Frosch 1,0, Kaninchen 2,0, bei der 
Fledermaus 6, beim Makak 8 und beim Menschen 26. 


D. Das zerebrospinale System der Vertebraten. Lt 


Die morphologischen Teile des Gehirns sind von hinten nach vorn 
fortschreitend Nach-, Hinter- (oder Klein-), Mittel-, Zwischen- und 
Vorder- (oder Grof-)hirn; Nach-, Mittel- und Zwischenhirn erleiden 
in der Vertebratenreihe nur geringeren Wechsel betr. GréSenausbildung. 
Sie stehen in direkter Verbindung mit der Peripherie. Klein- und Vorder- 
hirn dagegen unterliegen starken Schwankungen. Vor allem wird die 
Rinde des Grobhirns an Masse wie Oberflichenentwicklung immer starker 
ausgebildet. Parallel damit geht eine Riickentwicklung des Mittelhirns, 
dessen Funktionen teilweise in die GroShirnrinde verlagert werden. 


Das Kennzeichen der peripheren Nerven des zevebrospinalen Systems besteht 
darin, daf ihre Ganglienzellen in das Zentralsystem eingeschlossen sind und die ab- 
gehenden Fasern nach Verlassen des Zentralsystems ohne Unterbrechung bis zum 
Kffektor gehen. Ihren Ursprung nehmen die motorischen Nerven im Gehirn aus be- 
stimmten Kernen, in denen ihre Ganglienzellen liegen, und im Riickenmark aus den 
ventralen Saéulen. Die sensiblen Nerven nehmen ihren Ursprung mit Ausnahme der 
Hirnnerven in den Spinalganglien. Diese bestehen aus sog. unipolaren (besser pseudo- 
unipolaren) Ganglienzellen, die einen Neuriten aufweisen, der sich T-férmig in einen 
zentralen und in einen peripheren Fortsatz verzweigt. 

Alle Riickenmarksnerven sind vom gemischten Typus, motorisch und sensibel 
(Fig. 20). Sie entstehen durch die Vereinigung eines dorsalen sensiblen (aus dem G. 
spinale kommenden) mit einem motorischen ventralen Nerven. Dabei vereinigen sich 
jeweils die Fasern aus mehreren benachbarten Segmenten. Jeder gemischte Nerv 
teilt sich alsbald in einen ventralen und dorsalen Ast, die beide gemischt bleiben. 
Zu den ventralen Asten fiihrt von benachbarten sympathischen Ganglien des Grenz- 
stranges der Ramus communicans hin; sie bilden in den Regionen, in denen Extremi- 
taéten ausgebildet sind, Geflechte, aus denen erst die eigentlichen peripheren Nerven 
hervorgehen, die rein motorisch, sensibel oder gemischt sein kénnen. Keine Plexus- 
bildung finden wir bei der Schlange, die keine Extremitaten besitzt. Jede Nerven- 
wurzel innerviert trotz der Durchmischung im Plexus ein bestimmtes peripheres 
Areal. Die Ganglienzellen hegen in der grauen Substanz, die, im Riickenmark zentral 
gelegen, im Querschnitt Schmetterlingsfigur besitzt, im Gehirn dagegen peripher 
angeordnet ist. Besondere Anhadufungen von Zellen, die zu einem Funktionssystem 
gehéren, bezeichnet man als Kerne. An die graue Substanz grenzt die weibe, die aus 
markhaltigen Leitungsbahnen besteht. 


Die Funktionen des zerebrospinalen Systems sind zweierlei: 

1. Es stellt durch besondere Leitungsbahnen Verbindung zwischen 
seinen Teilen und der Peripherie her. 

2. Seinen als Zentren gekennzeichneten Teilen kommen je nach 
ihrer Organisationshohe scharf umgrenzte, spezilische Leistungen zu. 


a) Die Leitungsfunktionen des Zentralnervensystems (Fig. 20). 


Nur ganz kurz kénnen hier die allerwichtigsten Leitungsbahnen 
zwischen den Teilen des ZNS erwahnt werden. Zum Zustandekommen 
willkiirlicher Bewegungen miissen Effektoren von der GroShirnrinde 
aus erregt werden. Damit sensible Erregungen zum Bewubtsein kommen, 
miissen sie ebendorthin geleitet werden. Die wichtigsten Leitungsbahnen 
sind die motorischen und sensiblen Hauptbahnen. 

Die motorische Hauptbahn, die als kortiko-bulbaére und kortiko- 
spinale Bahn verlauft, besteht aus je zwei Neuronen, einem zentralen 
und einem peripheren. Das erstere fiihrt von der Rinde in der kortiko- 
bulbaren Bahn zu den Kernen der motorischen Hirnnerven, in der kortiko- 
spinalen Bahn zu den motorischen Ventralséulen des Riickenmarks, 
wobei im verlingerten Mark eine unvollstandige Pyramidenkreuzung 

eintritt. Das periphere Neuron fiihrt in der kortiko-bulbéren Bahn von 
den Kernen der motorischen Hirnnerven als motorischer Hirnnerv, 
in der kortiko-spinalen Bahn von den motorischen Ventralsdulen als 
motorischer Nerv zum Kifektor. 
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Die sensible Hauptbahn (geschildert fiir die mechanische Sinnes- ! 
empfindung) besteht aus drei Neuronen. Das erste geht von der Peripherie 
iiber das Spinalganglion zum dorsalen Riickenmark, in dem es aufsteigend 
bis zu den Hinterstrangkernen der Medulla lauft. Das zweite Neuron 
zieht von da zum kontralateralen Seitenstrang, dem Tractus spinothala- 
micus, dann durch die mediale Schleife zum Thalamus und das dritte 
Neuron von hier zur Rinde. 

Zwischen motorischer und sensibler Bahn bestehen zwei Arten 
von Verbindungen: die Reflexleitung im Riickenmark, bei der durch die 
Reflexkollaterale eine direkte Verbindung zwischen dem sensiblen Spinal- 
neuron und den motorischen Ventralhornzellen hergestellt wird, und die 
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Fig. 22. Schema der Verteilung der 
Bahnen in der weiBen Substanz des 
Rickenmarks. z Goutuscher Strang, 
2 Burpacuscher Strang, 3 ScHuLtTzsches 
kommaformiges Biindel, 4 FLecusiesche 
Kleinhirnseitenstrangbahn, 5 GOWERS- 
sches Biindel, 6 Tractus spinothalamicus, 
7 Pyramidenseitenstrangbahn, 8 Pyra- 
midenvorderstrangbahn, 9 Tractus cere- 
brospinalis (Monacowsches  Biindel), 
zo Tractus vestibulospinalis, rz ventrales 
Hinterstrangfeld. (Aus Hoser, Physiol. 
des Menschen.) 


Assoziationsleittung im GroBShirn, 
die durch Assoziationsfasern der 
sekundaren Zonen bedingt wird. 
Durch Vermittlung letzterer kom- 
men bewubte, willkiirliche Hand- 
lungen zustande. 

In der weiBben Substanz des 
Riickenmarks verlaufen die langen 
Verbindungsstrange zum  Gehirn. 
Der wichtigste der autsteigenden, 
d. h. rezeptorischen Strange ist der 
Gouusche und der Burpacusche 
Strang, der im Riickenmark vom 
1. Neuron der geschilderten sen- 
siblen Hauptbahn gebildet wird. 
Die wichtigste der absteigenden 
Bahnen ist die Pyramidenbahn, 
gebildet durch das 2. Neuron der 
motorischen Hauptbahn. Neben 
den langen Bahnen verbinden kurze 
Bahnen Teile des Riickenmarks 


untereinander. Die Lage der Bahnen 
wechselt tibrigens bei verschiedenen Arten sehr. Ihre Lage im Riicken- 
mark des Menschen zeigt Fig. 22. 
Der Hirnstamm leitet die Riickenmarksbahnen zum Gro8- und 
Kleinhirn und verbindet die beiden letzteren unter sich. 


b) Die spezifischen Funktionen der Teile des Zentralnervensystems. 


Die Funktionen, die den einzelnen Teilen des ZNS der Vertebraten 
zukommen, lassen sich nicht allgemein festlegen. Mit steigender Ent- 
wicklung und Organisationshohe iibernehmen in immer stirkerem Mafe 
iibergeordnete Zentren KinfluB auf untergeordnete; das bedeutet also, 
da bei niedriger stehenden Typen die untergeordneten Teile des ZNS 
eine viel groéBere Selbstandigkeit besitzen als bei héheren. 

Die nachstehende Darstellung beschrankt sich im wesentlichen auf 
die physiologisch wichtigsten Teile des ZNS beim Saéuger und beim 
Menschen, iiber die wir gerade in dieser Beziehung bei weitem am ein- 
gehendsten unterrichtet sind. 

1. Das Riickenmark und der Hirnstamm. Die charakteristische 
Funktion dieser Teile ist die Reflexfunktion (vgl. p. 183ff.). Im Riicken- 
mark sind die Reflexzentren segmental angeordnet. Die bekanntesten 
Reflexe sind der Bauchdeckenreflex (Einziehen der Bauchdecke nach 
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Bestreichen; Zentrum im 8.—12. Thorakalsegment), der Achilles- 
(Strecken des FuBes plantawarts) und Patellarsehnenreflex (Strecken 
des Beines im Kniegelenk; Zentren im 5. Lumbal-, 2. Sakral- bzw. 
2.—4. Lumbalsegment). AuBer den Zentren fiir Haut- und Sehnenreflexe 
liegen im Rickenmark das Centrum ano-spinale fiir Darmentleerung, 
das Centrum vesico-spinale fiir Blasenentleerung, das C. genito-spinale 
fir Bewegungen des Genitaltrakts und in seiner ganzen Ausdehnung die 
Reflexzentren fiir die GeféSmuskulatur und die Schweifdriisen. 

Im verlangerten Mark liegen sehr wichtige Reflexzentren, die héchst 
komplizierte Reflexe bedingen. Insbesondere sind dies die Zentren fiir 
Schlucken, Saugen und Kauen, Erbrechen, Husten, Niesen, Speichel- 
und Tranenabscheidung und fiir Lidschlu8. In der Vierhiigelregion 
legen die Zentren fiir die Pupillenreflexe. 

AuBerdem liegen im verlangerten Mark die automatischen Zentren: 
das Atem-, Zucker-, Herzhemmungs- und vasokonstriktorische Haupt- 
zentrum, welch letzteres vasokonstriktorischen Nebenzentren im Riicken- 
mark iibergeordnet ist. 

Der Hirnstamm ist Ursprungsort der Hirnnerven 3—12. 

2. Das Gebiet der Stammganglien. Dies ist ein phylogenetisch alter 
Gehirnteil, der sich vom Hirnstamm nach vorne fortsetzt und das Ge- 
biet des Striatum und Thalamus opticus umfaBt. Ferner rechnet man 
dazu das Corpus subthalamicum, die Substantia nigra und den Nucleus 
ruber. Diese auch z. T. als Regio hypothalamica bezeichnete Region 
ist ein Zentrum fiir die Regulation vor allem vegetativer Funktionen, 
das aber auch mit der GroShirnrinde in Verbindung steht. Die Vier- 
hiigelregion (Tectum opticum im Mittelhirn) ist der Sitz des primaren 
Sehzentrums und der Augenreflexzentren. 

Funktionell bewirkt das Gebiet der Stammganglien die unwillkiir- 
liche Regulation der gesamten Kérperhaltung und der Unwillktirbewe- 
gungen. Es wird auch das extrapyramidale motorische System genannt. 

Bei Abtrennung des Hirnstammes in der Region der Corpora 
quadrigemina entsteht die nach SHERRINGTON benannte Lnthirnungs- 
starre, wobei gleichzeitig Beuger und vor allem Strecker tonisch inner- 
viert werden. Ein Tier in Enthirnungsstarre halt jede Korperstellung 
bei, die man ihm gibt. 

3. Das Kleinhirn. Das Kleinhirn ist eine besondere Regulations- 
stelle fiir die genaue Koordination der Korperbewegungen im allgemeinen, 
kein Reflexzentrum fiir bestimmte Bewegungen. Bei seiner Ausschaltung 
leiden diejenigen Bewegungen am meisten, die feinstes Ineinanderarbeiten 
verlangen. Aber die durch die Ausschaltung bedingten Stérungserschel- 
nungen, die sog. Zwangsbewegungen, gehen nach einiger Zeit zuriick 
(selbst beim Hunde), wohl weil das GroShirn erginzend eingreift. Die 
Bedeutung des Kleinhirns ist um so groBer, je weniger gut das GroShirn 
ausgebildet ist. 

4. Das GrofBhirn. Das GroBhirn besteht aus zwei ganz verschie- 
denen Teilen, den an seiner Basis gelegenen Basalganglien (Corpus stria- 
tum) und dem dorsalen Hirnmantel, dem Pallium. Von den Amphibien 
an entwickelt sich ein Teil des Palliums, das Neopallium, zu dem bei 
den Siugern den gréSten Teil des Gehirns einnehmenden, als Grobhirn- 
rinde bezeichneten Assoziationsapparat, waihrend der die Riechnerven- 
fasern aufnehmende Teil, das Archipallium, eine Reduktion erfahrt. 

Je machtiger die Rinde entwickelt ist, desto starker sind die Ausfalls- 
erscheinungen, die durch ihre Exstirpation eintreten. Bei Teleosteern, 
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Elasmobranchiern, Amphibien und Reptilien sind keine oder nur geringe 
Ausfallserscheinungen zu erkennen. Bei den Végeln ist an Stelle des 
Neopalliums das Corpus striatum auSerordentlich stark entwickelt und 
hat die Funktionen der Rinde tibernommen. Bei Saugern werden vor 
allem die Assoziationen, die Verkniipfungsmoéglichkeiten, durch Aus- 
schaltung der Rinde 
stark gestért, imsbeson- 
dere ist das Lern- und je- 
des Erinnerungsverm6- 
gen beeintrachtigt. Das 
Lernvermégen _ bleibt 
noch zu einem geringen 
Teil erhalten, solange 
18 das Corpus striatum 
vorhanden ist, wenn es 
auch auBerordentlich 

17 erschwert ist (Hund). 
Ist auch dieses exstir- 
18 plert, so ist Dressurmég- 
lichkeit, sowie jedeSpon- 
taneitat verschwunden. 
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Fig. 23a. Cytoarchitektonische Rindenfelde- Ayeh innerhalb der Siu- 
rung beim Menschen. 


gerreihe werden die St6- 
rungen mit zunehmen- 
der Organisationshiéhe 
eréBer. Es ist eine all- 
gemeine Gesetzmabig- 
keit, daB bei geringer 
Ausbildung eines iiber- 
geordneten Zentrums 
seine Funktionen, wenn 
auch in vereintachter 
Form, von untergeord- 
neten Zentren ausge- 
uibt werden. 

Fig. 23b. Cytoarchitektonische Rindenfelde- Die Grobhirnrinde 
rung bei der Meerkatze. Die beiden Abbildungen ist ein ungemein diftfe- 
zeigen die wechselnde Ausdehnung der cytoarchitek- yenziertes und kompli- 


tonischen Felder beider Arten, d. h. der morphologi- : . 
schen Verschiedenheiten im Aufbau der Rinde. Damit ziertes Gebilde, dessen 


stimmt wohl im allgemeinen, aber nicht im einzelnen M™oOrphologische  Ver- - 


die physiologische Abgrenzung der Rinde iiberein. schiedenheiten im Aut- 
Regio postcentralis: z, 2, 3, 43; R. praecentralis: 4,6; bau die sog. cytoarchi- 


R. frontalis: 8, 9, 10, 11, 44, 45, 46, 47; R. parietalis: : : g 
5, 7, 39, 40; R. occipitalis: r7, 78, 19; R. temporalis: Pectin: pea 
3 One 3 7G on20) 21,022.52, 4142 eR cingUlarista2 3s erung wiedergibt (lig. 


31, 24, 32, 33, 25; KR. retrosplenialis: 26, 29, 30; 23). Die Ausdehnung © 


R. hippocampica: 27, 28, 34, 35. (Nach Bropmann.) der einzelnen Felder 
wechselt von Art zu Art 
und ist selbst bei nahe verwandten Arten sehr verschieden. Mit der 
cytoarchitektonischen stimmt wohl im allgemeinen, nicht aber im ein- 
zelnen die physiologische Abgrenzung der Rinde iiberein. 
Auf die Tatsache, da8 man die GroShirnrinde in eine Anzahl 
scharf umrissener Felder mit bestimmten physiologischen Funktionen 
einteilen kann, griindet sich die Lokalisationslehre. Sie besagt, daB be- 
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stimmte Teile der Peripherie leitend mit diesen Feldern verbunden sind 
(vel. p. 166). Bei den hoheren Siugern — darauf beziehen sich die nach- 
folgenden Angaben — zieht sich sattelférmig mitten iiber die beiden 
GroShirnhemispharen die sog. motorische Zone mit zahlreichen motori- 
schen, auch psychomotorisch genannten Zentren oder Rindenfeldern, 
von denen aus durch kiinstliche Reizung den natiirlichen willkiirlichen 
Bewegungen entsprechende koordinierte Bewegungen hervorgerufen 
werden kénnen. Die Kérperoberflaiche ist gewissermaBen auf die Rinde 
der kontralateralen Seite projiziert. Die psychomotorischen Zentren 
sind aber nicht als Sitz der Willkiir aufzufassen, sondern als Ausgangs- 
punkte bestimmter motorischer Bahnen, die untergeordneten Zentren 
die Anregung zu den genannten Bewegungen geben. Durch Exstirpation 
oder Hiskiihlung lassen sich einzelne motorische Felder ausschalten. 
Dann sind die entsprechenden Muskelgruppen dem Willen des Tieres 
entzogen. Bei Ausschaltung der gesamten Zone sind die gréberen Kérper- 
bewegungen, die sog. Gemeinschaftsbewequngen, die ja von Stammganglien 
und Hirnstamm reguliert werden, fast vollig erhalten (beim Menschen 
sind aber auch diese nach entsprechenden Verletzungen gestért), wihrend 
spezielle Kinzelbewegungen, iiberhaupt gelernte Bewegungen stark ge- 
stért sind. Die Ausfallserscheinungen sind um so gréer, je hoher das 
Tier steht, d. h. je mehr Funktionen von Kleinhirn und anderen Zentren 
auf das GroBhirn iibergegangen sind (am gréBten bei Affe und Mensch). 

Die Lokalisationswirkungen miissen aber in gewissem Sinne als 
plastisch aufgefaBt werden, da Ausfallserscheinungen nach Exstirpation 
des typischen Zentrums nach einiger Zeit anscheinend durch andere 
Verkniipfungsméglichkeiten riickgangig gemacht werden kénnen. 

Nicht nur die Motilitaét, auch die Sensibilitét ist in gleicher Weise 
lokalisiert. Die psychosensorische Zone oder Kérperfiihlsphdre stimmt 
oft ihrer Lage nach mit der psychomotorischen tiberein (Hund). Sie 
erstreckt sich auf die Hautsinnesorgane und die Tiefensensibilitat. Die 
psychosensiblen Zentren erkennt man an der Erregbarkeitssteigerung 
der Peripherie, wenn das dazugehérige Zentrum mit Strychnin bepinselt 
wird. Auf elektrische Reize spricht die Fiihlsphare nicht an. 

Der Gesichtssinn ist an die Sehsphare in der Regio calcarina im 
Okzipitallappen, an das optische Rindenzentrum, gebunden, das durch 
die GRATIOLETSche Strahlung mit dem primiéren Sehzentrum verkniipit 
ist. Beim Ausfall des optischen Rindenzentrums, die sog. Rindenblind- 
heit bedingt, ist eigentliches Sehen nicht mehr méglich, auch sind dann 
Sehreflexe, wie der Pupillenreflex, nicht mehr intakt. In ahnlicher Weise 
ist die Hérsphare im Temporalhirn lokalisiert, wahrend die Lokalisation 
des Geruchs und Geschmacks nicht sicher festgelegt ist. 

Alle bisher genannten Rindenzentren werden als Sekundarzentren 
zusammengefaBt, worunter man solche versteht, die leitend direkt als 
sensorische mit den betreffenden Rezeptoren, als motorische mit den 
Effektoren, wenn auch iiber Zwischenzentren, in Verbinduag stehen. 
Thnen iibergeordnet sind eine Reihe weiterer Zentren, die nur z. T. als 
abgegrenzte Felder lokalisiert werden kénnen, wie z. B. bei den optischen 
und akustischen Erinnerungszentren; sie nehmen meist in ihrer Gesamt- 
heit die Gebiete der Rinde ein, an denen keine Sekundarzentren liegen, 
die auch als sog. stumme Gebiete bezeichnet werden, weil durch Reizung 
keinerlei Reaktionen von ihnen aus hervorgerufen werden kiénnen. Durch 
die Sekundarzentren finden die zahlreichen Verkniipfungen statt, die 
das bewuBte und individuelle Handeln héherer Organismen auszeichnen. 
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Man hat sie daher auch zu den psychischen Funktionen in Beziehung 
gesetzt. Wiahrend im Reflexsystem der Reiz das Ausma8 der Effektor- 
wirkung bestimmt, wird er durch diese Gebiete qualitativ geandert, 
‘man kénnte sagen, sinngemaéS umgestaltet: es werden in ihnen Asso- 
ziationsbildungen vorgenommen, die durchaus nicht immer aui den- 
selben Bahnen zu verlaufen brauchen. 

In diesen Zentren treten ferner die Verkniipfungen der Erregungen 
verschiedener Sinnesorgane zu gemeinsamen Handlungen ein. Ganz all- 
gvemein bezeichnet man Ausfallserscheinungen bei Verletzung solcher 
sensorischer Zentren als Agnosien, d. h. Mangel an Erkenntnisvermogen, 
bei Verletzung motorischer als Apraxien, d. h. Unfahigkeit zum Handeln. 
Ausfall des optischen Erinnerungszentrums verursacht z. B. die Seelen- 
blindheit, bei der Dinge zwar gesehen, aber nicht als solche erkannt 
werden. Beschadigung des sensiblen Sprachzentrums in der ersten 
Schlifenwindung, das nur dem Menschen zukommt, bedingt sensible 
Aphasie: ,, Vorstellungen von Dingen werden Worte, allein Worte, gehort, 
keine Vorstellungen’’ (ABDERHALDEN). Da die Sprache nicht kontrolliert 
ist, ist sie schlecht. Diese Worttaubheit ist eine echte Agnosie. Schadi- 
gungen des motorischen Sprachzentrums an der Basis der dritten Stirn- 
windung bedingen motorische Aphasie. Das gesprochene Wort wird 
verstanden, doch fehlt die Moéglichkeit, durch Formen von Worten zu 
antworten. Die Wortstummheit ist eine Apraxie. 

Die Fahigkeit der Erinnerungszentren, Reize zu speichern, so daB 
sie eine mehr oder weniger lange Nachwirkung ausiiben, bezeichnet man 
als Engrammbildung (Gedachtnis). Engrammwirkung ist auch bei vielen 
Wirbellosen nachgewiesen. 

Aus den genannten Erscheinungen hat man gefolgert, da diese 
Regionen, speziell das Stirnhirn, der Sitz der Intelligenz sei in dem Sinne, 
da8 von ihm aus Willensimpulse ihren Ausgang nehmen. Es verdient 
hervorgehoben zu werden, daf bei Rechtshindern die linke Hemisphare 
die Oberleitung tiber die rechte besitzt. Bei Linkshandern ist es um- 
gekehrt. Fiir diese Funktionen der Regio frontalis spricht u. a. das 
Massenverhaltnis in der Tierreihe. Es betrigt das Verhaltnis der Regio 
frontalis zur gesamten GroBhirnrinde beim Igel 0%, Kaninchen 2,2%, 
Hund 6,9%, Gibbon 11,3%, Schimpansen 16,9°% und beim Menschen 29%. 

Sehr schwer ist natiirlich die Frage zu beantworten, wo der Sitz 
der héheren Fahigkeiten bei niederen Tieren und vor allem bei Wirbel- 
losen liegt. In erster Linie bei Cephalopoden und Insekten lieBe sich 
diese Frage stellen. Bei ersteren darf man nach ihrem reizphysiologischen 
Verhalten an die Zerebralganglien denken. Bei letzteren, z. B. bei Ameisen, 
werden die pilzhutférmigen Korper, die in ihrer Entfaltung unabhangig 
von derjenigen der Sinneszentren sind, als Sitz der psychischen Fahig- 
keiten angesehen. 

Die GroBhirnrinde ist auch Sitz der Affekte, ohne daB Affekt- 
aéuBerungen vollig an sie gebunden sind. Schreien als SchmerzéuBerung 
z. B. ist ein Reflex, der nicht vom BewuBtsein abzuhaingen braucht. Der 
groBhirnlose Hund schreit nach Kneifen, als ob er Schmerz empfande, 
und ebenso der groShirnlose Morphiumhund, wihrend der normale 
Morphiumhund nicht schreit. Das Schreien ist also keine psychische 
AuBerung, sondern ein Reflex, der vom GroShirn gehemmt wird. Derartige 
scheinbare SchmerzéuBerungen nennt man pseudoaffektive Reaktionen. 

Teils mit dem GroShirn, teils mit der Regio hypothalamica im 
Zusammenhang steht das Eintreten des Schlafzustandes, der beim 
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Menschen rhythmisch mit dem Eintritt der Nacht erfolgt, bei vielen Tieren 
aber einen anderen Rhythmus zeigt. Er ist weniger die Folge einer schon 
eingetretenen starkeren Ermiidung, stellt vielmehr ein Schutzmittel 
gegen Erschéptung dar. Verhinderung des Schlafes kann zum Tode 
fiihren. Viele Erscheinungen sprechen fiir ein Schlafregulationszentrum 
im Zwischenhirn, durch dessen Reizung sich schlagartig ein Schlafzustand 
hervorrufen lat (Katze). Sympathikus und Parasympathikus sind dabei 
fiihrend beteiligt. Nach W. R. Hess entzieht die durch Ermiidung be- 
dingte Ausschaltung des Sympathikus die Zellen der Bereitschaft fiir 
das zerebrospinale System, wodurch Schlaf eintritt, wihrend im Schlafe 
der Parasympathikus tiber die inneren Funktionen wacht. Fast alle 
Korperfunktionen sind im Schlafe herabgesetzt, das BewuBtsein ist 
ausgeschaltet. 


An dieser Stelle ist auf einige Erscheinungen hinzuweisen, die friiher auf iiber- 
natiirliche Krafte zuriickgefiihrt wurden. Wir wissen, dai auf bloBe Vorstellungcn 
hin z. B. Erweiterungen von BlutgefaSen eintreten kénnen, oder da Einbildung 
tatsachliche Schmerzempfindung hervorrufen kann. Es sind dies Vorginge, die als 
Autosuggestion bezeichnet werden, und die auf der mehr oder weniger anormalen Hin- 
fluBnahme auf das autonome System beruhen. Dazu steht die Fremdsuggestion in 
Beziehung, bei der die Beeinflussung vor allem durch das Wort einer fremden Person 
erfolet und die Assoziationsverbindungen von der Fremdperson ausgelést werden, 
d. h. der eigene Wille ausgeschaltet wird und die Sinnesorgane nach den von der 
Fremdperson gesetzten Reizen arbeiten. 

Etwas ganz anderes ist die sog. tierische Hypnose, die nur eine reflektorisch 
ausgeliste tonische Hemmung der Zentren fiir Ortsbewegung und Lagekorrektion ist. 
(Experimentum mirabile des Paters ATHANASIUS KIRCHER ,,de imaginatione gal- 
linae“‘.) 


E. Das Reflexsystem. 


Unter einem Reflex versteht man die direkte Uberleitung einer 
Erregung, die von einer Sinneszelle aufgenommen ist, durch ein Leitungs- 
system von wenigstens zwei, meist mehr Neuronen auf den Effektor, 
ohne da dieser Vorgang durch Wirkung hoherer Zentren direkt beein- 
fluBt wird. Die Reflexerscheinungen lassen sich nur in speziellen Fallen 
am intakten hoheren Organismus nachweisen (Pupillar- und Patellar- 
reflex beim Menschen), in den meisten Fallen erst dann, wenn die héheren 
Zentren ausgeschaltet sind, so beim Frosch nach Ausschaltung des ge- 
samten Gehirns, beim Siéuger nach Ausschaltung des GroBhirns. Je 
tiefer der Organisationstyp eines Tieres ist, desto weniger beeintlussen 
die héheren Zentren das Reflexgeschehen. 

Der sog. Reflexbogen, d. h. der Weg, auf dem die Erregung lauft, 
besteht (bei Vertebraten) aus der meist in der Peripherie gelegenen Sinnes- 
zelle, dem zum Riickenmark fiihrenden sensiblen Neuron, dem Ver- 
bindungsneuron im Riickenmark, das zu den ventralen motorischen 
Ganglienzellen fiihrt, und dem zum Effektor leitenden motorischen Neuron. 
Den zentralen Teil hezeichnet man dabei als Reflexzentrum. In der Regel 
sind viele sensible Bahnen mit der gleichen motorischen Bahn durch 
besondere Schaltungen verbunden, so da von vielen Stellen aus der 
gleiche Reflex hervorgerufen werden kann. Jede der ersteren wird nach 
SHERRINGTON als EHinzelweg, die letztere als gemeinsame Strecke be- 
zeichnet. Der Reflexbogen ist die kiirzeste mégliche Verbindung zwischen 
Rezeptor und Effektor, doch stehen in der Regel im Verhinderungstfalle 
dieses kiirzesten auch noch andere Wege dem Ablauf der Erregung offen. 
Reflexe, die durch Reize der AuBenwelt ausgelést werden, werden als 
exterozeptive oder Hautreflexe solchen, die im Inneren ihren Ursprung 
haben, den enterozeptiven oder Tiefenreflexen, gegeniibergestellt; die- 
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jenigen, welche ihre Reizstelle in Sehnen oder Muskeln haben, werden 
Eigenreflexe genannt. 

Am Gehirn des Taschenkrebses und an Spinalganglien des Frosches 
lieB sich die Intaktheit zugeh6riger Reflexbégen auch dann noch nach- 
weisen, nachdem die zugehorigen Zellkérper zerstért waren. Allerdings 
bedingt das Absterben der Bahnen nach Zerstérung ihrer Verbindung 
mit den Ganglienzellen bald den Verlust der Leitungsfahigkeit. 

Der Einflu8 von Stimulationsorganen (Halteren der Dipteren, 
Statozysten der Medusen, Labyrinth der Vertebraten usw.) auf den Ab- 
lauf vor allem von Bewegungsretlexen hat die begriindete Vorstellung 
aufkommen lassen, da zu jedem Reflexbogen auBer dem Retlexzentrum 
ein Energiezentrum gehért, das seine Energie aus einem der genannten 
Organe empfaingt, diese speichert und nach Bedarf an das Reflexzentrum 
abgibt, d. h. in diesem den Aktivitaétszustand beeinfluBt. 

In bezug auf das Reflexgeschehen lassen sich zwei Gruppen von 
Tieren unterscheiden: reflexarme, bei denen eine Ditferenzierung von 
Reflexen durch ihre Gebundenheit an allseitig leitende Nervennetze 
verhindert wird, und reflexrevche, mit individualisierten Reflexbégen. 
Zu ersteren gehéren Coelenteraten, Mollusken, Echinodermen, zu letzteren 
Anneliden, Arthropoden und Vertebraten. 


a) Die allgemein-physiologischen Erscheinungen am Reflexbogen. 


Die wichtigsten allgemeinen physiologischen Erscheinungen, die 
beim Reflexgeschehen auftreten, sind folgende: 


1. Die Erregungsleitung ist polarisiert, d. h. sie verlauft nur vom 
sensiblen zum motorischen Teil des Reflexbogens. Diese Einsinnigkeit 
der Leitung entsteht in den Ganglien selbst. 


2. Die Leitung in den zentralen Teilen erfolgt stets mit Dekrement. 


3. In den zentralen Teilen tritt schnell Ermiidung ein. Diese macht 
sich vor allem im sensiblen Teil des Retlexbogens bemerkbar. Das beste 
Beispiel dafiir ist der Kratzreflex des Hundes, der durch Reizung der 
Haut an bestimmten Stellen der Seiten und des Riickens hervorgerufen 
wird, aber sehr bald erlischt und von der gleichen Stelle nicht mehr aus- 
gelost werden kann. Wohl aber bedingt Kratzen an einer dicht daneben 
gelegenen Stelle den Reflex in urspriinglicher Starke. Es erklart sich dies 
daraus, daB ein neuer EHinzelweg an Stelle des ermiideten die Erregung 
zur unermudbaren gemeinsamen Strecke geleitet hat. Die Ermiidbarkeit 
hangt mit dem starken O,-Bedarf der Ganglienzellen zusammen, durch 
dessen Mangel daher Reflexe leicht unterbrochen werden. 


4. Da die Erregungsleitung beim Ubertritt von einem Neuron zum 
anderen stark verzégert wird, ist die Latenzzeit verhiltnismaBig groB. 
Die Zeit, welche die Erregung zum Durchlaufen des Reflexbogens be- 
notigt, ist die Reflexzent. 


D. Reflexe zeigen die Erscheinung der Nachentladung, d. h. die 
Wirkung des Reflexes dauert linger, als der Reiz anhalt. 


6. Die Art des Reizes wirkt sich verschieden auf die Ausfiihrung 
des Reflexes aus, je nachdem er adiaquat oder schadlich ist, z. B. bedingt 
Driicken der FuBsohle des Frosches Strecken, Kneifen Zuriickziehen 
der Beine. 

¢. Wiederholung an sich unterschwelliger Erregungen fiihrt durch 
Summation zur Auslésung des Reflexes. 
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8. Reflexe kénnen durch von anderen Stellen kommende Er- 
regungen, auch wenn sie unterschwellig sind, gebahnt werden, d. h. 
ihr Kintreten erfolgt alsdann leichter. 

9. Ubergeordnete Zentren, vor allem das Gehirn und auch der 
N. vagus, hemmen die Reflexwirkung. Nach deren Ausschaltung ver- 
laufen die Reflexe viel leichter und ausgesprochener. Dies tritt aber 
erst nach Abklingen des sog. Schocks ein, der durch die starke Reizung, die 
das Durchschneiden der Verbindungsbahnen bedingt, hervorgerufen wird, 
und der bei Sdugern tagelang anhalten kann und die Aufhebung jeglicher 
Tatigkeit bedingt. Bei Tieren mit antagonistischem Bewegungsapparat 
findet sich die antagonistische Hemmung, YA 
wobei die beginnende Kontraktion des 
Agonisten reflektorisch das Nachlassen 


VB 8 @.W 


der Spannung des Antagonisten bewirkt ne? 
(Fig. 24). Derartige propriozeptive Reflexe al 
gibt es bei Wirbeltieren und wohl auch wae WW 


bei manchen Wirbellosen vor allem im 
Beuger-Strecker-Mechanismus, vermittelt 
durch Erregungsempfanger in Muskeln, 
Sehnen und Gelenken. 

10. Mit Strychnin und ebenso mit 
dem Toxin der Tetanusbazillen kann for- 
dernd, mit Chloroform hemmend das Re- 


flexgeschehen zentral beeinfluBt werden. @ 
Fig. 24. Schema der anta- 
gonistischen Innervation 
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b) Die Einteilung des Reflexgeschehens. 


Nach Art ihres Verlaufes lassen 
sich die Reflexe in unbedingte und be- 
dingte Reflexe einteilen. 

Unbedingte Reflexe sind solche, die 
auf den gleichen adaquaten Reiz hin mit 
maschinenmaBiger RegelmaBigkeit ein- 
treten, ohne dai das Individuum in der 
Lage ist, von sich aus wesentlichen Kin- 
flu8 auf ihren Ablauf auszuiiben. Bei 
niederen Tiertypen herrschen unbedingte 
Reflexe bei weitem vor, vor allem bei 
den Bewegungserscheinungen, sind aber 
auch bei den Vertebraten, und zwar 
vorwiegend im vegetativen Geschehen, 
weit verbreitet. 


durch den Higenapparat des 
Rtickenmarks (nach Ktun, je- 
doch um 90° gedreht). A, B anta- 
gonistische Muskeln, MA, MB die 
diesen Muskeln zugeordneten mo- 
torischen Zellen, m. Ne. motorische 
Nervenendigung, s. Ne. sensible 
Nervenendigung in der Sehne (Se.), 
d.W. dorsale Wurzel, v.W. ventrale 
Wurzel, SA., SB. Spinalganglien- 
zellen,V,A,V,B Verbindungszellen 
1.Ordnung, V1.4 ,VnB Verbindungs- 
zellen 2. Ordnung. SAV, AMA 
= Eigenreflex, der die Spannung 
des Muskels A erhéht, von dem 
die propriozeptive Erregung durch 
Spannung seiner Sehne ausgeht; 
SA >+ViA > VnA->B antagoni- 
stische Hemmung von B. 


Bedingte Reflexe sind vom Individuum erlernte Reaktionen, bei 


denen auBer dem auslésenden Reiz Nachwirkungen friher gesetzter 
Reize mitwirken, so da8 Ablaufsbedingungen entstehen, die in ihrer 
Kompliziertheit nicht den genauen Verlauf des Reflexes vorauszusagen 
gestatten. Bei den Wirbeltieren sind die bedingten Reflexe an die Mit- 
wirkung der Grof$hirnrinde gebunden. 

Ein bekanntes Beispiel fiir unbedingte und bedingte Reflexe sind die PAwLow- 
schen Versuche an Hunden. Gibt man ihnen Nahrung in den Mund, so wird dadurch 
Speichelsekretion ausgelést (unbedingter Reflex). Man kann aber auch durch Dressur 
erreichen, indem man mit der Futtergabe z. B. einen Dressurton verbindet, dai 
schlieBlich die Speichelabsonderung auf den Dressurton allein eintritt (bedingter 
Reflex). AuBere Ablenkung kann nach Erlernung leicht das Eintreten und den Ab- 
lauf eines solchen Reflexes storen. 
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Auch die Instinkte sind als Reflexhandlungen besonderer Art aui- 
zufassen, jedoch mit dem Unterschiede, da ihre Auslosung im Inneren 
des Individuums liegt und oft an einen bestimmten physiologischen Zu- 
stand gebunden ist. Instinkte 4uBern sich meist in Form komplizierter, 
zeitlich streng geordneter Reflexketten, an denen in der Regel der Ge- 
samtorganismus motorisch mitwirkt. In vielen Fallen ist die Instinkt- 
handlung in allen ihren Teilaktionen starr, so daB Storung an einer 
Stelle die Gesamthandlung aufhebt, in anderen Fallen findet sich eine 
erdBere Plastizitét, d. h. bei Stérung an einer Stelle wird auf anderem 
Wege dennoch das Endziel erreicht. 

Nach der Art der Leitungen, die am Reflexgeschehen teilhaben, 
lassen sich folgende Reflexformen unterscheiden: 

Kinfache oder intraseqgmentale Reflexe, bei denen auf einen Reiz 
hin nur eine einzige Muskelgruppe reagiert (Anneliden). Bei Vertebraten 


versteht man darunter solche, die nur durch ein einziges Riickenmarks- 


segment verlaufen. 

Bi- und multisegmentale Reflexe, welch letztere bei den Arthropoden 
in den Vordergrund treten, leiten zu den zusammengesetzten oder Ko- 
ordinationsreflecen iiber, bei denen heterogene Muskelgruppen ant- 
worten; bei den Vertebraten sind es solche, die durch mehrere Riicken- 
markssegmente geleitet werden und verschiedene Muskelgruppen zum 
koordinierten Zusammenarbeiten bringen. Zeitlich koordiniertes Reflex- 
geschehen verkérpert die Reflexketten, bei denen der erste Reilex Aus- 
lésungsursache fiir den nachsten darstellt usw. Hierhin gehéren die 
antagonistischen Reflexe, z. B. von Beuger und Strecker, die jeweils 
ihren Antagonisten erregen (vgl. p. 185), und ferner Reflexe, die zeitlich 
-nacheinander verlaufen, wie die segmental fortschreitenden Kontraktions- 
wellen der Wiirmer. | 

Unter bestimmten Verhaltnissen kann die Erregung auf verschie- 
denen motorischen Bahnen geleitet werden. Wir sprechen dann von einer 
peripher bedingten Reflexschaltung, wie sie z. B. nach dem v. UEXKULL- 
schen Dehnungsgesetz (vgl. p. 188) ausgeliést wird. Der Reflexfrosch 
streckt das gebeugte und beugt das gestreckte Bein bei Reizung. 

Die besonderen Verhaltnisse, die durch die Einschaltung von 
Nervennetzen bei niederen Evertebraten gegeben sind, erfordern be- 
sondere Beachtung. Reflexe, die tiber ein Nervennetz verlaufen, ver- 
breiten sich auf ihm allseitig. Derartigen allgemeinen Reflexen stehen 
solche gegeniiber, die an bestimmte zentrale Bahnen gebunden sind, die 
speziellen oder besonderen Reflexe. 

Kin allgemeiner Reflex ist der Riickziehreflex von Hydra, deren. 
gesamtes Nervensystem nur aus einem einzigen Nervennetz besteht. 
Auch mit Hilfe eines solch einfachen Mechanismus kommen koordinierte 
Reflexe zustande, z. B. beim Riickziehreflex der Aktinien, bei dem die 
Langsmuskeln vor den Ringmuskeln in Tatigkeit treten. Da erstere 
eine geringere Reizschwelle und kiirzere Latenz besitzen, kontrahieren 
sie sich zundchst; daraufhin erst ziehen sich die Ringmuskeln zusammen 
und halten in tonischer Kontraktion das Tier eingezogen. 

Bei den anderen Evertebraten sind neben dem Nervennetz lange 
Bahnen mit besonderen Zentren vorhanden, so bestehen z. B. im 
SchneckenfuB auBer dem in ihm gelegenen Netz auch die von ihm aus- 
gehenden, zum Pedalganglion verlaufenden langen Bahnen, so daB zwei 
entfernte Stellen sowohl vermittels der langen Bahnen, wie auch durch 
Leitung iiber das Nervennetz in Beziehung treten kénnen. Daraus leitet 
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sich das wohl allgemeingiiltige Gesetz ab: Von zwei mit Dekrement leiten- 
den Systemen kommt die Errequng auf demjenigen zur Geltung, auf dem 
sie das geringste Dekrement findet. Sie wirkt also bei intakten langen 
Bahnen iiber diese, sonst iiber das periphere Netz. Auch bei Vertebraten 
_ ist die Giiltigkeit dieses Gesetzes nachgewiesen (betr. Pseudoreflex p. 138). 


F. Der Bewegungsmechanismus der Tiere. 

Bei den Bewegungserscheinungen der Tiere ist das Reflexgeschehen 
wesentlich beteiligt. Es lassen sich einige Gesichtspunkte hervorheben, 
welche die Bewegungserscheinungen einheitlich trotz auBerer Mannig- 
faltigkeit verstandlich machen. 

Alle Bewegungen gehen auf rhythmisches Geschehen zuriick. An 
den einfachen Rhythmen der niederen Tiere ist die periphere Erregungs- 
verteilung maSgebend beteiligt, wihrend bei hiherer Organisation des 
Zentralnervensystems dieses immer gréBeren Kinflu8B gewinnt. Es lassen 
sich folgende Bewegungsformen unterscheiden, wobei wir der Darstellung 
JORDANS folgen: 

a) Der Kinmuskelrhythmus. Darunter verstehen wir die Fort- 
bewegung durch die rhythmische Tatigkeit (Kontraktion und Er- 
schlaifung) eines einzigen Muskels. Als Modell dieses Modus kann das 
Pulsieren der Meduse angefiihrt werden, das durch den Ringmuskel 
der Subumbrella und durch ihr Nervennetz bedingt wird, wobei von den 
Randkorpern Erregungen von der AuBenwelt zugefiihrt werden. Durch 
das AusstoBen von Wasser wird ein RiickstoB erzielt, der das Tier vor- 
warts treibt. Dieser Bewegungsmedus ist mit der Tatigkeit des Herzens 
auts engste vergleichbar. 

b) Die Sukzessivrhythmen. Sie auBern sich in Form von Be- 
wegungswellen, die sich in rhythmischer Folge peristaltisch tiber einheit- 
liche Muskelstrecken fortbewegen. Als Typ sei das Verhalten der 
Schneckensohle angegeben, an der die Kontraktionswellen von vorne 
nach hinten verlaufen. Kontraktion an einer Stelle erzeugt vor und hinter 
sich durch den Fliissigkeitsdruck gedehnte Stellen, die alsdann in den 
Kontraktionszustand iibergehen. Wahrend bei Helix das Pedalganglion 
zum Zustandekommen der peristaltischen Wellen notig ist, sind die 
Wellen bei Limax rein peripher bedingt; dessen Nervennetz ist aller- 
dings komplizierter, da es strickleiterartige Knoten besitzt. Die Aus- 
lésung der Wellen diirfte daher auch hier durch physiologisch zentrale 
Stellen erfolgen — wenn sie auch, wie bei Limax, peripher legen —, 
wahrend bei der Weiterleitung in Form peristaltischer Wellen die Tat- 
sache mitspielt, daB gedehnte Stellen eine tiefere Reizschwelle besitzen 
als nichtgedehnte. Ferner ist die Peristaltik des Darmes hierhin zu stellen. 

Wahrend eine Umkehr der Peristaltik an der Schneckensohle 
nicht auftritt, kann eine solche an der Darmperistaltik unter besonderen 
Umstanden eintreten. 

c) Antagonistische Rhythmen. Sie beruhen darauf, da die Kr- 
regung in zweckentsprechender Weise auf antagonistisch wirkende 
Muskeln iibertragen wird. Sie finden sich infolgedessen tiberall da, wo 
derartig titige Systeme vorhanden sind, bei: Echinodermen, Anne- 
liden, Arthropoden und Vertebraten. Allerdings kann der Mechanismus, 
durch den eine antagonistische Wirkung zustande kommt, ganz ver- 
schiedenartig sein. | 

Vor allem bei Echinodermen (Typ Stachelmuskeln), aber auch bei 
manchen Mollusken (zweiteilige Cyclostomasohle) kommt eine antago- 
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nistische Erregungsverteilung rein peripher auf Grund des v. UEXKULL- 
schen Gesetzes zustande, nach dem die Erregung stets dem gedehnten 
Muskel zuflieBt. Wohin die Erregung flieBt, hangt also vom Zustande 
des Muskels ab. Bei Spannungsgleichheit verteilt sich die Erregung 
nach den Gesetzen der Dekrementleitung, flieBt also zu demjenigen 
Muskel, zu dem sie am schnellsten gelangt. Diesen peripher bedingten, 
nicht antagonistisch praformierten Antagonismus bezeichnet man als 
Scheinantagonismus. 

Im Gegensatz dazu findet sich ein zentral bedingter Antagonismus 
bei den Crustaceen, von deren Zentren starke und schwache Impulse 
abgegeben werden, auf welch erstere die Beuger und auf welch letztere 
die Strecker ansprechen. Uber die Ursache ihrer Entstehung ist nichts 
bekannt, doch scheint es, daB der Zustand der Muskeln EinfluB auf den 
Erregungsrhythmus des Zentrums hat. Die zentralen Impulse werden allen 
Muskeln und Nerven mitgeteilt, die ihrerseits die Erregung nach ihrem 
jeweiligen Zustande in koordinierte Rhythmen formen. Diese Mitwirkung 
der Peripherie gestattet einen relativ einfachen zentralen Mechanismus. 

Reflektorisch koordinierten Antagonismus sehen wir neben zentral 
bedingtem bei der Lokomotion der Anneliden, Insekten und Vertebraten 
(Typ der Eigenreflexe). Bei den Anneliden werden auf reflektorischem 
Wege durch Zug an der Langsmuskulatur die Ringmuskeln reflektorisch 
erregt. Sie kénnen aber auch, und so geschieht es in der Regel, durch 
rhythmische Erregung des Bauchmarks, die stets von vorne nach hinten 
fortschreitet, in Bewegung gesetzt werden, wobei Langs- und Ringmuskel- 
kontraktion und -erschlaffung alternieren. Unter Fiihrung des Zerebral- 
ganglions, von dem die Spontaneitaét ausgeht, regelt das Bauchmark 
die Bewegungen. Wahrend bei den Oligochaiten (Regenwiirmer) das 
ganze Bauchmark sich gleichartig verhalt, ist bei den Polychaten eine 
Differenzierung seiner Teile eingetreten, die zu mannigfaltigeren Be- 
wegungen befahigt. Diesen Typus der reflektorischen Koordination 
finden wir auch bei Insekten und niederen Vertebraten. 

Bei Insekten wirken Ober- und Unterschlundganglien regulierend 
auf den Ablauf der Reflexe. Die letzteren im speziellen werden als eine 
Art Energiezentrum aufgefabt, wahrend erstere hemmend einwirken, 
doch ist das Verhalten der beiden Zentrengruppen in den einzelnen 
Klassen, soweit bis jetzt bekannt, verschieden. 

Mit steigender Wirbeltierreihe nimmt die zentrale Koordination 
zu. SchlieBlich wird die gesamte willkiirliche Bewegungsmuskulatur 
den obersten Zentren immer mehr unterstellt. Die Leistung des Riicken- 
marks ist im Vergleich zum Bauchmark der Arthropoden viel gréBer, da © 
individualisierte Bahnen zu den einzelnen Muskeln der Peripherie hin- 
ziehen. Bei den Bewegungserscheinungen nach dem Streck-Beuge- 
Prinzip spielen die Eigenreflexe eine groBe Rolle. Durch sie werden Beuger 
und Strecker reflektorisch jeweils in den Zustand gebracht, der fiir die 
jeweilige Bewegung erforderlich ist (Fig. 24, p. 186). 


III. Die Sinnesphysiologie. 


Die sinnesphysiologischen Vorginge sind simtlich ein AuBerst 
komplexes Geschehen. Durch sie werden vor allem Vorgainge der Umwelt 
dem Organismus vermittelt und so geleitet, daB der innere Reaktions- 
mechanismus tatig bleiben kann. Ferner werden durch sie notwendige 
Beziehungen zur Umwelt hergestellt. Aber auch die Reaktion auf gewisse 
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Reize der Innenwelt, aus dem inneren Geschehen im Organismus, gehort 
zu den sinnesphysiologischen Vorgiingen. 

Die Verbindnug mit der AuBenwelt erfolgt durch besondere Sinnes- 
zellen bzw. Sinnesorgane, welche die Rezeptoren fiir die Reize darstellen 
und sie in Erregungen verwandeln. ,,Wo immer wir durch Motion und 
Sekretion Stellung zu unserer Umwelt nehmen, stets ist der Angriffs- 
punkt fiir den Reiz ein Sinnesorgan‘‘ (H6pER). Auch im Innern des Orga- 
nismus finden sich an vielen Stellen derartige Rezeptoren, die den Orga- 
nismus uber Vorgénge, die in seinem Innern entstehen, benachrichtigen. 
Sinneszellen, die Reize der Umwelt aufnehmen, werden als exterozeptive, 
solche, die tiber Veranderungen im Innern berichten, als enterozeptive 
bezeichnet. 

Nicht alle Vorgange der Umwelt werden durch die Sinnesorgane 
vermittelt, so von den Strahlen nur Licht und Warme (vel. p. 212), von 
den Schallwellen nur ein ganz begrenzter Teil. AuSerdem ist der Reiz- 
bereich in den einzelnen Sinnesgebieten der verschiedenen Tiertypen 
nicht tbereinstimmend. 

Mit der durch einen Rezeptor erzeugten Erregung sind in der Regel 
Empfindungen (Licht, Gehér, Temperatur, Geruch, Geschmack, Tast- 
emplindung), die zentral zustande kommen, verbunden, welche ihrer- 
seits die Reaktion des Organismus bedingen. 

Nicht alle Sinnesorgane zeigen ihre Erregung als Empfindungen 
an. So kommen uns z. B. die Lage- und Bewegungserregungen, die durch 
das Sinnesepithel im Labyrinth erzeugt werden, nicht ins BewuStsein. 

Bei der Analyse der einzelnen Sinneserscheinungen ist es zweck- 
maBig, von dem auszugehen, was wir an uns selbst beobachten, da wir uns 
so am besten iiber die ausgelésten Kmpfindungen unterrichten kénnen. 
Wir gewinnen dadurch die Voraussetzungen, die notwendig sind, um 
analoge Erscheinungen beim Tier unter Beriicksichtigung der spezitischen 
Verhaltnisse beurteilen zu kénnen. Es ist nicht zu bezweifeln, dab auch 
Tiere Empfindungen besitzen, die aber sicherlich ihrer Qualitéat nach 
um so undifferenzierter sind, je tiefer der Organisationstyp steht. Uber 
ihr Vorhandensein und ihren Ausbildungsgrad vermégen wir uns oft 
durch Analogieschliisse nach den Empfindungen beim Menschen zu 
orientieren. 

So offenbart sich beim Tier Schmerzempfindung als Fluchtreflex, 
Geschmacksempfindung wohl in gleicher Weise wie beim Menschen; 
Reaktion auf Licht und Schall lASt sich aus dem Bau der spezifischen 
Rezeptionsorgane, und das Verhalten des Organismus bei Farbemp- 
findung durch Dressur erschlieBen. DaS8 aber die Verkniipfungen und 
Empfindungen andere sein kénnen als bei uns Menschen, daraut weist 
ein oft geradezu paradoxes Verhalten hin, z. B. daB das Mannchen der 
Gottesanbeterin sich wahrend der Kopulation vom Weibchen ruhig 
auffressen laBt. 

Bei fast allen Tieren lassen Empfindungen Erinnerungen zurick, 
welche die Grundlage fiir das Lernvermégen bilden. Lernvermégen ist bis 
herab zu den Wiirmern nachgewiesen. Zu gréBerer Bedeutung gelangt 
das Erinnerungsvermégen aber erst bei den héchsten Vertebraten. 

Empfindungen werden von uns in bestimmter Weise lokalisiert, 
teilweise in die Rezeptionsorgane, z. B. bei der Schmerzempfindung, teil- 
weise auf Objekte der Umwelt, wie beim Licht und beim Schall. Die Kalte- 
empfindung verlegen wir bei kalter Luft in die Haut, bei Bertthrung eines 
kalten Gegenstandes in diesen hinein. Diese Lokalisation ist zentral 
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bedingt, denn reizt man den sensiblen Nerven eines Beinstumpis, so 
erfolgt die Schmerzlokalisation in dem nicht mehr vorhandenen Iu. 

Von den Empfindungen miissen die Gefiihle geschieden werden, die 
iiber Zustandsinderungen im Innern des Organismus Auskunit geben. 
Gefiihle sind: Ekel, Miidigkeit, Scham, Hunger, Durst, Schreck, Freude 
u. a. Wir kennen keinen eigentlichen Sitz des Gefiihls, sondern verlegen 
die Gefiihle in die Organe, zu denen sie Beziehung haben, z. B. den Ekel 
in die Zone des Brechreflexes, die Miidigkeit in die GliedmaBen, den Durst 
in die Kehle, den Hunger in den Magen. Zwischen Empfindungen und 
Gefiithlen bestehen aber enge Beziehungen, da durch Empfindungen 
Gefiihle besonderer Art erzeugt werden. 

Die Reaktionen der Tiere, d. h. ihr Gesamtverhalten, diirfte in 
erster Linie durch das Gefiihl erzeugt werden, das infolge dieser Prozesse 
direkt oder indirekt zustande kommt. Die Gefiihle lassen sich in zwei 
Gruppen teilen, die Lust- und Unlustgefiihle, die, vor allem bei niederen 
Tieren, wirksam sind und ihnen ihr erhaltungsgemaiBes Handeln vor- 
schreiben. Erstere reizen zu Wiederholungen an, letztere lassen sie ver- 
meiden und bedingen Abwehr- und Fluchthandlungen. An den Be- 
wegungserscheinungen lassen sich die Einwirkungen der Sinnesreize 
auch bei niederen Tieren leicht erkennen, dagegen ist es schwierig, etwas 
iiber die zustande gekommene Emptfindung auszusagen. 

Wir stiitzen die Hinteilung der Sinnesgebiete am einfachsten auf die 
Art des Reizes, auf den sie ansprechen. Dabei miissen wir den spezi- 
fischen Sinnesorganen die unspezifischen gegeniiberstellen, die nicht 
auf eine spezifische Energieform ansprechen wie jene, sondern die fiir 
mehrere Energiearten empfindlich sind. Das typische Beispiel einer 
unspezifischen Reaktion ist die Reizemptindlichkeit einer Amodbe; diese 
verhalt sich so, als ob sie in ihrer Umwelt nur Niitzliches und Schadliches 
zu unterscheiden verméchte. JENNINGS hat eine derartige Reaktions- 
weilse auch an Paramacium gezeigt. Durch die Annahme, dai nur ein 
schadlicher Reiz eine Fluchtreaktion auslost, laBt sich das Verhalten 
dieses Tieres erklaren. Es kann dadurch schadliches Wasser meiden 
und sich in einem Milieu bewegen, das ihm das Optimum an Temperatur, 
O,- und CO,-Spannung, Salzgehalt usw. bietet. 

Bei den Coelenteraten finden wir Unterscheidung zwischen mecha- 
nischer und chemischer Reizung trotz undifferenzierten Sinnesepithels. 
Bei mechanischer Beriihrung ziehen sich die Tentakel zuriick, bei 
schwacher chemischer Reizung strecken sie sich aus, bei starker treten 
die Klebzellen in Tatigkeit. 


Die spezifischen Sinnesempfindungen lassen sich wie folgt einteilen: 


1. Die Gruppe der mechanischen Sinne. Zu ihnen gehoren der Tast-, 
Temperatur-, statische, dynamische, Stimulations- und Schmerzsinn. 

2. Die chemischen Sinne, wozu Geruch und Geschmack rechnen. 

3. Der Gehérsinn, der Beziehungen zu den mechanischen Sinnen 
hat, aber infolge seiner selbstindigen Stellung bei héheren Vertebraten 
besser gesondert anzufiihren ist. 

4. Der Lichtsinn, 


Die allgemeinen Erscheinungen in der Sinnesphysiologie. 

Die Reize, die durch eine Sinneszelle in Erregung umgesetzt werden, 
unterscheiden wir in adaquate und inadaquate. Die ersteren sind charak- 
teristisch fiir das spezielle Sinnesorgan (Auge, Ohr, Haut usw.). Wahrend 
die Sinneszelle auf inadiquate Reize nicht oder nur schwer anspricht, 
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ist die Reizschwelle fiir den adiquaten Reiz sehr niedrig. Jede Sinnes- 
zelle besitzt fur den zugehérigen adiquaten Reiz eine spezifische Dis- 
position. Fuhrt der Reiz zur Erregung, so ist dies stets an dem Auftreten 
eines Aktionsstromes zu erkennen. 

Auch inadaiquate Reize konnen zu Erregung fiihren, aber der Effekt 
ist derselbe, als ob ein adaiquater Reiz gewirkt hatte. So bedingt Durch- 
schneiden der Sehnerven Lichtempfindung, so bewirkt der Reiz des galva- 
—nischen Stromes im Auge Licht-, in der Nase Geruchs-, im inneren Ohr 
eine Gerausch- und fiir den Kérper eine Korrektionsempfindung, sowie 
im Munde eine Geschmacksempfindung. Von den inadiquaten Reizen 
rufen nur allgemein erregende, wie elektrische und mechanische, Sinnes- 
erregung hervor. Der fiir das Ohr inadiquate Lichtreiz kann keine Gehiér- 
empiindung hervorrufen. 

Aus der Wirkungsweise gerade der inadiquaten Reize folgt, dab 
jeder Reiz, so verschieden er auch sein mag, in eine indifferente Erreguny 
verwandelt wird, die mit der Qualitit des Sinnesreizes nichts Gemein- 
sames hat, und da die Empfindung selbst nicht im peripheren Rezep- 
tionsorgan, sondern im Zentralnervensystem zustande kommt. Dies 
veranlabte Jou. MULLER zur Aufstellung des Gesetzes von den spezifischen 
Sinnesenergien (vgl. p. 165). Wenn dieses Gesetz absolute Giiltigkeit hat, 
dann sind, worauf Hetmuo.itz hinwies, unsere Sinneswahrnehmungen 
nur Zeichen, aber keine Abbildungen der Umwelt. Auch vermégen wir 
dann nicht auszusagen, ob in allen Tiertypen jede Reizqualitat in der- 
selben Weise empfunden wird, da die Transformation ja nur vom 
Zentrum abhingt. 

Demgegeniiber steht die Tatsache, daB durchaus nicht alle in- 
adaiquaten Reize allgemeiner Art die spezifische Sinnesenergie hervor- 
rufen. So kann zwar durch elektrische Reizung der Geschmacksnerven 
in der Chorda tympani Geschmacksempfindung, aber nicht durch Reizung 
des Acusticus Schall- oder des Olfactorius Geruchsempiindung hervor- 
gerufen werden. In keinem Falle kann aber die Menge der Sinnes- 
qualitéten so erzeugt werden. Es kann daher auch die Erregung in den 
Sinnesnerven nicht allgemeiner Natur sein. Rezeptionsorgan, Leitung 
und Zentrum sind auf den Reiz spezifisch eingestellt. Sehr wahrschein- 
lich bestimmt die Totalitét der Form der Erregung, die Errequngsgestalt, 
die Empfindungsqualitat. 

Die Empfindungen, die durch ein Sinnesorgan ausgeliést werden, 
sind in einem gewissen Bereich veranderlich, haben aber doch wesent- 
liche vergleichbare Eigenschaften, z. B. Tone verschiedener Hohe oder 
Starke. Nach Hetmuorrz werden alle von demselben Sinnesorgan 
vermittelten verschiedenen Empfindungen als Himpfindungsqualitaten, 
dagegen die von verschiedenen Sinnesorganen hervorgerufenen als 
Empfindungsmodalitaten bezeichnet. Empfindungsqualitaten einer Moda- 
litat sind vergleichbar, nicht dagegen die Empfindungen verschiedener 
Modalitaiten. Den Ton a,, die Farbe blau, den Geschmack sii} vermogen 
wir nicht in Beziehung zueinander zu setzen. Man hat daher ein Sinnes- 
organ als ein Organ definiert, das eine bestimmte Sinnesmodalitat erzeugt. 

Neuerdings hat man darauf hingewiesen, daS auSer den nicht vergleichbaren 
modalen Eigenschaften intermodale Qualitaten bestehen, die nicht auf ein Sinnesgebiet 
beschriinkt und phylogenetisch alter sind als die modalen. Solche sind Stirke, Hellig- 
keit, Dichte, Gewicht, die durch eine kontinuierliche Reihe verbunden sind: schwach- 
stark, dunkel-hell, dicht (fest)-locker, schwer-leicht usw. Da die intermodalen bel 
allen Erscheinungen vorhanden sind, werden mit ihrer Hilfe die verschiedenen Modali- 
tiiten in gewissem Sinne vergleichbar. 
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Die Reizschwelle einer Sinneszelle verandert sich in auBerordent- 
lich groBen Betrigen. Sie richtet sich nach der Intensitat des Reizes. 
Diese Anpassung der Reizschwelle an die Intensitaét des Reizes, der 
vorher eine Zeitlang wirksam ‘war, bezeichnet man als Adaptation. So 
ist z. B. die Intensitaét eines Lichtstrahls, der am helladaptierten Auge 
eben schwellig ist, vieltausendmal starker als die eines solchen, der am 
dunkel adaptierten denselben Effekt erzielt. Jedes Sinnesorgan hat 
aber auch eine Revzgrenze, iiber die hinaus starkere Reize nicht mehr 
als solche empfunden werden. Die Adaptation verhindert es, die 
EmptindungsegréBe nach der ReizgréBe zu bestimmen. Biologisch da- 
gegen ist die Adaptation sehr wichtig, weil sie dem Sinnesorgan ge- 
stattet, in groBer Reizbreite seine Funktion auszuiiben.’ Allgemein wird 
die Reizschwelle durch geistige und korperliche Ermiidung fir alle 
Sinnesqualitaten erhoht. 

Quantitative Beziehungen zwischen Reiz und Empfindung er- 
geben sich nur hinsichtlich der Unterschiedsschwelle. Darunter ist die 
kleinste Differenz zweier ReizgréBen zu verstehen, die gerade wahr- 
genommen werden kann. Man bestimmt sie so, daB man z. B. eine be- 
stimmte Lichtmenge ins Auge fallen J4Bt und feststellt, wie groB eine 
zweite kurz hinterher hineingesandte sein muB, um eben als starkere 
Lichtempfindung wahrgenommen zu werden. 

Daraus leitet sich das Webersche Gesetz ab: die eben merklichen 
absoluten Reizunterschiede sind nicht gleich, sondern wachsen pro- 
portional den Reizintensitéten, oder in anderer Form: die relativen 
Unterschiedsschwellen sind konstant, unabhaingig von den absoluten 
ReizgréBen. 

Dies wurde zuerst von WEBER fiir den Drucksinn nachgewiesen. 
Bei 14 g Belastung des Handriickens betragt die Unterschiedsschwelle 
1 g, bei 28 g dagegen 2 g¢ und bei 56 g endlich 4 g. v. BUDDENBROCK 
wies die Giltigkeit des Wresperschen Gesetzes fiir den Schattenreflex 
bei Balanus nach. Das Gesetz ist aber nur in einem engen mittleren 
Reizbereich giiltig, bei schwachen und starken Reizen gibt es zu kleine 
Werte fiir die Unterschiedsempfindlichkeit. 

Wenn fir den sensiblen Nerven das Alles-oder-Nichts-Gesetz gilt, 
k6nnen nicht verschieden starke Erregungen erzeugt und weitergeleitet 
werden. Wir miissen dann annehmen, da die einzelnen Zellen eines 
Rezeptionsorgans verschiedene Reizschwellen besitzen, da also bei 
schwachen Reizen deren weniger, bei starken deren mehr ansprechen. 

In der menschlichen Physiologie hat man den Begriff der Reaktions- 
zeut gepragt. Darunter versteht man diejenige Zeit, die von der Setzung 
eines Reizes bis zu der bewuBt erfolgenden Reaktion auf diesen Reiz 
hin verstreicht. Die Reaktionszeit ist z. B. die Zeitspanne, die zwischen 
dem Autleuchten eines elektrischen Lichtes und dem daraufhin erfolgen- 
den SchlieBen eines Stromkreises durch die Versuchsperson vergeht. 
Sie ist also dadurch von der Reflexzeit verschieden, daB die héchste 
Stelle des ZNS, die GroBhirnrinde, in den Ablauf der Reaktionskette 
eingeschaltet ist. 


Die Reaktionszeit verschiedener Sinnesorgane hat verschiedene Werte; so 
betragt sie beim Menschen im Durchschnitt fiir den Lichtsinn 190 o und fiir den Hér- 
sinn 155 o. Ks spielt aber bei diesen MafSzahlen die Reizstirke, Ermiidung und Auf- 
merksamkeit eine Rolle. Die Reaktionszeit verschiedener Personen zeigt charakte- 
ristische Unterschiede, so daB man in dieser Hinsicht von der persénlichen Zeit spricht. 
Der Begriff der Reaktionszeit ist dann aber auch auf entsprechendes Geschehen bei 
Tieren tibertragen worden (vel. p. 216). 
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Zur Gruppe der mechanischen Sinne, die neben den chemischen 
Sinnen als die primitiveren angesehen werden, gehéren der Druck- und 
Tastsinn, der Stimulationssinn, der Bewegungs- und Lagesinn, der 
statische Sinn, der Temperatursinn und der Schmerzsinn. Sie werden 
insgesamt, wenn auch ungenau, als Hautsinne bezeichnet. 


1. Der Druck- und Tastsinn. 


Der Druck- und Tastsinn kann als der primitivste Sinn aufgefaBt 
werden. Tastempfindlichkeit findet sich bei allen Tieren, bei denen iiber- 
haupt Rezeptoren vorhanden sind. Solche sind iiberall da angehiuft, 
wo Tastfunktion besonders wichtig ist, an vorstehenden Korperteilen, 
wie an Tentakeln (Hydra), am Fiihler (Arthropoden), an der Fingerbeere 
(Mensch), am Kopf (Regenwurm), an der Schnauzenspitze der wiihlenden 
Sauger (Maulwurf, Schwein) und am Schnabel der Schnepfe. 

Das anatomische Substrat, der Rezeptor, ist bei Wirbellosen die primaire Sinnes- 
zelle, die einzeln oder gehauft liegen kann, bei Wirbeltieren die sekundare Sinneszelle 
in verschiedensten Formen, so bei Fischen die Sinneshiigel der Seitenlinie, die. aut 
Wasserstrémungen und -erschiitterungen ansprechen, bei Vogeln die GRANDRYschen 
Korperchen, z. B. in der Entenzunge, und bei Siugern die MrissNERschen Koérper- 
chen in der Cutis, die als sog. Druckpunkte beim Menschen tiber die ganze Haut, 
wenn auch verschieden dicht, verteilt sind. Bei letzteren sind auch proprioceptive 
Rezeptoren in Muskeln, Sehnen und Faszien bekannt, fiir welche die VATER-PaccrtnI- 
schen Kérperchen in Frage kommen. 

Rezeptoren sind ferner die Sinneshaare der Insekten und Saéuger. Sie sind in 
beiden Gruppen von einem Nervengeflecht umgeben, auf welches das Haar in Hebel- 
wirkung den Reiz tibertragt. Die Schnurrhaare der Katzen und vor allem die wenigen 
machtigen Sinneshaare der Wale sind zu ungeheuer feinen Tastorganen ausgebildet. 
Zu einem einzigen der letzteren fiihren mehr als 100 markhaltige Nerven. 

Die Reaktion auf den adiquaten Reiz, Druck, Beritihrung oder Zug, 
wirkt sich als Empfindung aus, deren spezifische Erscheinungen nur am 
Menschen selbst erkannt werden kénnen. Bei Tieren aller Typen hat 
der entsprechende Reiz eine Reihe von charakteristischen Bewegungs- 
erscheinungen im Gefolge. 

Die Erscheinungen, die aus den Druckempfindungen beim Menschen 
abgeleitet worden sind, sind folgende: 

Der adiquate Reiz ist das Druckgefalle, weshalb bei allseitiger 
Druckerhéhung oder -erniedrigung keine EKmpfindung ausgelost wird. 
Ein in Quecksilber eingetauchter Finger hat Druckempfindung nur an 
der Beriihrungsstelle Quecksilber-Luft. 

Die Druckschwelle ist abhangig von der GroBe der Druckflache und 
hat ihr Minimum bei einer Reizfliche von 0,5 mm?. Sie wird dann an 
unbehaarten Stellen durch ein Gewicht > 100 mg, an behaarten > 2 mg 
iiberschritten. Natiirlich spielt auch die Geschwindigkeit des Ein- 
wirkens eine Rolle. 

Benachbarte Druckstellen werden nicht in allen Fallen getrennt 
empfunden. Die Entfernung, die das Aufsetzen zweier Zirkelspitzen 
getrennt empfinden l48t, bezeichnet man als Rawm- oder Simultan- 
schwelle, deren GroBe an der Zungenspitze 1, am Lippenrot 4,5, an der 
Wange 11,3, am Handriicken 31,6 und am mittleren Nacken und Ricken 
67,6 mm betragt. Die Flache, innerhalb der alle Druckreize zu einer 
Empfindung verschmelzen, ist der Empfindungskreis. Messen wir die 
Sukzessivschwelle, d. h. setzen wir die Zirkelspitzen kurz nacheinander auf, 
so werden die Abstinde der druckempfindenden Punkte viel kleiner 
und entsprechen dem Abstande der vorhandenen Druckpunkte. Sie 
13 
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werden wieder gréBer, wenn wir die Richtungsschwellen messen, d. h. 
Auskunft iiber die Richtung nacheinander gesetzter Reize haben wollen. 

Der Tastsinn der Muskulatur und Sehnen, der propriozeptive 
Muskel- und Sehnensinn, ist der feinste, den wir kennen. Mit Hilfe des 
Muskelsinnes vermogen wir Gewichte abzuschatzen, mit Hilfe der Sehnen- 
empfindung, die durch auf Schmerz und Zug reagierende Sinneszellen 
vermittelt wird, werden vor allem die Stehreflexe ausgelést. Entsprechend 
arbeiten die propriozeptiven Chordotonalorgane der Insekten, die als 
freie Nervenendigungen an bewegliche Chitinstiicke herantreten und 
deren Bewegungen dem Zentralorgane mitteilen. Vielleicht darf man in 
die Nahe der propriozeptiven Tastorgane die sog. Styumulationsorgane 
setzen. Es sind dies Organe, die durch Ausfiihrung von Schwingungen 
Reize aussenden, gewissermaBen Energie liefern, wodurch sie vor allem 
auf den Muskeltonus Einflu8 gewinnen. Hierhin gehoren die Sinnes- 
kolben der Medusen und die Halteren der Dipteren. Durch rhythmisches 
Hin- und Herpendeln der ersteren werden die Kontraktionen der Me- 
dusen ausgelést. Solange noch ein Sinneskolben vorhanden ist, bleiben, 
wie Exstirpationsversuche zeigen, die Erregungen erhalten, mit der 
Entfernung des letzten horen sie auf. In ahnlicher Weise funktionieren 
die Halteren, deren Exstirpation oder Bewegungsverhinderung Verlang- 
samung des Fliigelschlags und Muskelschwache erzeugt (vgl. p. 156). 
Bei manchen Insekten sind Erregung erzeugende Organe auch an anderen 
Stellen des Korpers, z. B. an den Tarsen (Dipteren) und am Abdomen 
(bei manchen Heuschrecken), nachgewiesen. 

Die Bewegungserscheinungen — meist Reflexe —, die durch 
Bertihrungsreize bedingt werden, sind solche, bei denen der Reiz durch 
Beriihrung entsteht, und solche, bei denen das Nichtberiihrtsein als Reiz 
wirkt (v. BuDDENBROCK). Die einfachste Form dieser Bewegungserschei- 
nungen ist die Ausweichreaktion, die das Tier aus dem Reizbereich fort- 
fiihrt oder ihn vermeiden lat (Fluchtreflexe vieler Tiere). In anderen 
Fallen werden Abwehrbewegungen ausgelost (BeiBen, Stechen mit Gilt- 
stachel, Blutspritzen der Insekten). Bei manchen Insekten tritt bei 
leisester Bertithrung der Totstellreflex ein, bei dem das ganze Tier in einen 
langere Zeit anhaltenden starreartigen Zustand verfallt. Bei vielen 
Tieren tritt auf Zug hin Autotomze ein, d. h. an praformierten Stellen 
wird das festgehaltene Glied abgeworfen (EKidechsenschwanz, Beine vieler 


Arthropoden und Phalangiden). Alle genannten Reize bringen fiir das ~ 


Tier Schaden und ihrer Wirkung wird durch die aufgefiihrten Reaktionen 
entgegengearbeitet. Komplizierter sind die Reize mit nichtschadlichen 
oder mit arterhaltenden Wirkungen, wie sie vor allem im Sexualleben 
der Tiere eine so groBe Rolle spielen (Ausschleudern des Liebespfeiles der 
Schnecken, Ejakulationsreflex), die sicherlich mit Gefiihlen verbunden sind. 
DaB Wegfall einer Beriihrung reizauslosend wirken kann, zeigt 
das Bestreben mancher Tiere, sich in Réhren zu verstecken, d. h. ihren 
Leib allseitig beriihren zu lassen (Rodhrenwiirmer, Einsiedlerkrebse). 
Diese Erscheinung wird Thigmotropismus genannt. Entfernt man einen 
Kinsiedlerkrebs aus seinem Gehause, wird er unruhig und ruht nicht eher, 
bis er sein Abdomen in ein neues Gehause gesteckt hat. Bei Fliegen lést 
Wegtall des Beriihrungsreizes an der Unterseite der Tarsen Fliigel- 
bewegung aus. Hine mit dem Riicken an einem Stibchen festgeklebte 
Fliege schwirrt, wenn sie in freier Luft gehalten wird, hért damit aber 
auf, sobald man ihr ein kleines Papierkiigelchen in die FiiBe gibt. (Ein 
Reflex, der z. B. bei Beute tragenden Raubfliegen nicht auftritt.) 


: 
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2. Der Temperatursinn. 


Die Temperaturempfindungen werden beim Menschen durch oberflichlich 
liegende Kaltepunkte (Krausesche Endkolben) und tiefer gelegene, spiirlicher vor- 
handene Warmepunkte (Rurrinische Organe) vermittelt. AuBer der Haut sind die 
Schleimhaute in Mund, Nase, Kehlkopf, Speiserdhre und After temperaturempfind- 
lich. Die Konjunktiva hat nur Kaltempfindung, die Zunge besitzt sehr viele Warm- 
punkte, auf deren iiberstarke Reizung die scharfe Geschmacksempfindung des Pfeffers 
zuriickgefiihrt wird. 


AuBer auf adiquate Temperaturreize reagieren Kalte- und Warme- 
punkte auch auf elektrische und Druckreize in ihrer spezifischen Weise. 
Durch starke Warme kann im Bereich von Kaltepunkten leicht Kilte- 
empfindung hervorgerufen werden: Paradoxe Kialteempfindung. Schwie- 
riger ist, wahrscheinlich wegen der tieferen Lage der Warmepunkte, die 
Erzeugung paradoxer Warmeempfindung. 

Die Temperaturpunkte reagieren auf Temperaturgefille, doch 
ist die Temperaturempfindung durch ein au8erordentlich groBes Adapta- 
tionsvermégen ausgezeichnet. Daher werden auch regionale Temperatur- 
unterschiede, wie sie z. B. zwischen den von der Kleidung bedeckten 
und den unbedeckten Stellen bestehen, nicht empfunden, da sehr bald 
eine Unempfindlichkeit eintritt. Adaptieren wir die rechte Hand an 
Wasser von 40°, die linke an solches von 10°, und tauchen dann beide 
in Wasser von 25°, so empfindet die rechte Hand kalt, die linke warm. 
Die obere Grenze fiir Kaltempfindung liegt bei 38—40°, die untere fiir 
Warmempfindung bei 10°. Dies bedeutet, daB bei entsprechendem 
Adaptationszustand bis 88—40° C Kaltempfindung und unterhalb 10° C 
keine Warmempfindung mehr moglich ist. Wenn die Temperatur sich um 
Q,1—0,2° pro Minute andert, verhindert die Adaptation die Temperatur- 
emptindung. 

Die Starke der Temperaturempfindung ist regional verschieden, 
am gréBten an Augenlidern und Wangen, geringer an den Fingerspitzen, 
am geringsten an FuBsohlen und behaarter Kopfhaut. Sie steigt mit der 
GroBe der Reiztlache und der Geschwindigkeit der Erzeugung des Tempe- 
raturgefalles an. Daher fiihlen sich gute Warmeleiter kiihler an als 
schlechte, solange ihre Temperatur tiefer, und warmer, wenn ihre Tempe- 
ratur hoher als die der beriihrenden Haut ist. 

Unsere Vorstellungen iiber das Zustandekommen der Kalt- und 
Warmempfindung sind nur hypothetischer Natur. Mit den Tatsachen 
steht wohl am besten die Vorstellung Eppeckes in Ubereinklang, dab 
die Temperaturempfindung in den fiachenhaft ausgedehnien Warm- 
und Kaltpunkten dadurch zustande kommt, da8 das Temperaturgetalle 
innerhalb der einzelnen Sinneszelle die spezifische Empfindung auslost, 
gleichgiiltig in welcher Richtung das Gefalle vorhanden ist. In den 
Kaltpunkten wird so Kalt-, in den Warmpunkten Warmemptindung 
ausgelost. Gleichzeitige Reizung beider durch sehr starkes ‘Temperatur- 
vefille list Hitzeempfindung aus (= Warmeempfindung + paradoxe 
Kalteempfindung). 

Aus dem Verhalten der meisten Tiere 1aBt sich erschlieBen, daB 
auch sie einen Temperatursinn besitzen. Wir erkennen dies aus den Orts- 
verinderungen, dem thermotaktischen Verhalten, das sie gegeniiber ver- 
schiedenen Temperaturen zeigen. 

Bei den Insekten liegt der Sitz der Rezeptionsorgane, mit deren Hilfe 
das Tier den ihm optimalen Temperaturbereich zu erreichen sucht, vor 
allem in den Antennen. Dieser Temperaturbereich steht in Abhangig- 
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keit von der AuSBentemperatur. Bei Ameisen steht die Temperatur- 
empfindung mit der Brutpflege in engstem Zusammenhang. Bei vielen 
Hymenopteren treten Temperaturregulationsinstinkte hinzu (vgl. p. 96). 


3. Die Gruppe der Lage- und Bewegungssinne. 


Zur Gruppe der Lage- und Bewegungssinne lassen sich die Sinnes- 
organe zusammentassen, welche bei der Lage des Kérpers im Raum, bei 
seiner Haltung insgesamt sowie der seiner Teile zueinander oder bei 
den Bewegungen der Teile untereinander in Tatigkeit treten. Hierzu 
gehéren als besondere Sinnesorgane die Statocysten und bei den Wirbel- 
tieren die Bogengange. AuBerdem hilit bei sehr vielen Tieren der Hautsinn 
mit; auch durch Kombination mit andersgestalteten Sinnen, vor allem mit 
dem Lichtsinn, wird dieses Ziel erreicht (Prinzip der doppelten Sicherung). 

Nicht alle Tiere besitzen Statocysten; solche, die normalerweise 
im stabilen Gleichgewicht sich befinden, haben keine. Die Erhaltung 
des Gleichgewichts erfolgt bei ihnen ohne besonderen Mechanismus durch 
die Wirkung der Verteilung des Kérpergewichts, wobei andere Sinne 
wie Haut- und Lichtsinn oft regulierend eingreifen kénnen (Insekten, 
viele Medusen, Wiirmer). Das bekannteste Beispiel ist die Herstellung 
einer stabilen Schwimmlage bei Wasserkafern, die Luft unter den Fliigel- 
decken mit unter Wasser nehmen. Kehrt man kiinstlich das Gleich- 
gewicht um, so erfolgen die normalen Reflexe umgekehrt, der Flucht- 
reflex nach oben statt nach unten, das Luitholen nach unten statt 
nach oben, als Zeichen dafiir, daB keinerlei Reize die anormale Lage- 
emplindung vermitteln. 

Tiere mit labilem Gleichgewicht, die bei ihren Bewegungen leichter 
aus dem Gleichgewicht kommen, haben in der Regel den feineren Stato- 
cystenmechanismus. Dieser findet sich bei Medusen, Ctenophoren, vielen 
Krebsen und Mollusken und bei allen Vertebraten. Aber auch bei ihnen 
wirken die Schwereverhialtnisse mit, so daB nach Exstirpation der eigent- 
lichen Gleichgewichtsorgane, z. B. durch den Zug der Eingeweide an 
den sie aufhangenden Bandern, eine gewisse Gleichgewichtsempfindung 
vermittelt wird (Krebs, Taube). Auch der fliegende Vogel vermag, wie 
Versuche an der Taube ergeben haben, allein durch die Verteilung der 
Korpermassen zu einem groBen Teil das Gleichgewicht zu erhalten. Die 
spezilischen Gleichgewichtsorgane dienen zur Feinregulierung. 

Der Bau der Statocysten ist in den Grundziigen folgender: Auf den Hiarchen 
eines Sinnesepithels ruht ein Statolith (Evertebraten) oder eine Gruppe derselben 
(Vertebraten) und erzeugt einen durch die Schwerkraft bedingten Dauerreiz, der bei 
senkrechter Einstellung als Normallage empfunden wird. Bei Verainderung der Lage 
wird entweder der Druck auf die Harchen der einen Seite stirker, oder es werden neue - 
Harchen erregt. Dadurch entstehen neue Erregungen, die eine andersartige Lage- 
empfindung hervorrufen. Bei Crustaceen werden die Statolithen mit jeder Hiutung 
gewechselt. Bei Mysideen, vielen Dekapoden und Saugern ist der Statolith mit den 
Sinneshaaren verklebt und wirkt infolgedessen auch durch Zug. 

Threr Funktion nach lassen sich die Statocysten wie folgt einteilen 
(nach v. BUDDENBROCK): 

1. Doppelsinnig wirkende Statocysten, von denen jede der paarig 
vorhandenen fiir sich allein das Gleichgewicht fiir das Tier erhalt, so 
daB einseitige Exstirpation wirkungslos bleibt (Mysideen und Decapoda 
Natantia). Hier muB jede Statocyste, je nach ihrer Lage im Raum, zwei 
verschiedene Reflexe auslisen kénnen. 

2. Asymmetrisch gebaute Statocysten (Pecten), wobei von der linken, 
anatomisch vollkommener gestalteten stirkere Wirkungen ausgehen als 
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von der rechten. Dadurch wird bewirkt, daB das Kindrehen in die asym- 
metrische, schrage Lage erfolgen kann, die Pecten, im Gegensatz zu 
den anderen bilateralsymmetrischen Tieren, besitzt. 

3. Einsinnig wirkende Statocysten, bei denen die Erhaltung des 
Gleichgewichts durch das Zusammenwirken beider Statocysten zustande 
kommt. Diese Art der Statocystenwirkung ist der Regelfall. In Ruhe 
hebt die Erregung der einen Seite die von der anderen erzeugte auf. 
Kinseitige Exstirpation gibt der gegeniiberliegenden Seite durch Wegfall 
der eigenseitigen Erregung das Ubergewicht. Beim Abweichen aus der 
Normallage ist die von der tiefer gelegenen Statocyste ausgehende Er- 
regung stirker, so daB diese Abweichung durch entsprechende Be- 
wegungen riickgingig gemacht wird. Die Statocyste jeder Seite ist aber 
mit den Muskeln jeder Seite nervés verbunden, und der Reiz jeder 
Statocyste ist stets gleichsinnig. 

In gleicher Weise wirken die statischen Organe der Vertebraten, 
die Macula sacculi und M. utriculi, auf deren Sinnesepithel die als Stato- 
komen bezeichnete Kristallmasse ruht. Einseitige Exstirpation bedingt 
Drehung des Kopfes nach der operierten Seite. 

Im Gegensatz zu den Statocysten, die iiber eine verschiedene 
Lage Nachricht geben, vermitteln die nach den drei Richtungen des 
Raumes verlaufenden Bogenginge Bewegungsinderungen. Sie werden 
deshalb auch als das dynamische Gleichgewichtsorgan den bisher ge- 
schilderten statischen gegeniibergestellt. Sie finden sich bei allen Verte- 
braten mit Ausnahme der Cyclostomen. 

Der Wirkungsmechanismus ist dabei so, da bei Drehung des 
Kérpers die Endolymphe des in der Drehrichtung liegenden Bogen- 
ganges infolge ihrer Tragheit zuriickbleibt, so daB durch die entstehende 
gegensinnige Stroémung an der Cupula die Sinnesharchen gereizt werden. 
Der Reiz verschwindet, wenn der Geschwindigkeitsverlust der Endo- 
lymphe (bei gleichbleibender Drehung) aufgeholt ist; wenn die Drehung 
aber aufhért oder langsamer wird, wirkt er nach der entgegengesetzten 
Seite (Vogel, Sauger); bei Reptilien kommt eine Erregung nur bei Stro- 
mung der Endolymphe in Richtung zur Ampulle zustande. Die dynamisch 
wirkenden Bogengange unterstiitzen die statisch arbeitenden Statocysten. 

Ahnlich wirken die Seitenorgane der Fische, denen die Funktion 
zugeschrieben wird, Stromungen des Wassers als Reiz aufzunehmen und 
dadurch den Fisch zu befahigen, reflektorisch gegen den Strom anzu- 
schwimmen (Rheotaxis). Dabei spielen aber auch optische Eindriicke mit. 

Als Rezeptionsorgan fiir den Lage- und Bewegungssinn vor allem 
der GliedmaBen kommt ferner die Hautsensvbilitat in Frage. Hauptsach- 
lich von den FuBsohlen gehen regulierende Impulse aus. Der Mensch kann 
stehend seine Lage besser beurteilen als sitzend, da die GesaBhaut Druck- 
schwankungen gegeniiber weniger empfindlich ist als die FuBsohle. 
Fiir die Mitwirkung der Haut spricht ferner, da Ausschaltung der Sen- 
sibilitat durch Kokain die Standkorrektion sehr verschlechtert und die 
Treffsicherheit fiir gezielte Bewegungen stark herabsetzt (bei Ausschal- 
tung der Augen). Man vermag dann den Mund nicht zu finden. Auch die 
sog. Tiefensensibilitat (vgl. p. 183) wirkt in ahnlicher Weise mit (Tiefen- 
reflexe). Die Wirkung des Hautsinnes ist bei Saéugern am grobten, 
so daB bei ihnen Labyrinthexstirpation geringere Ausfallserscheinungen 
zeitigt als bei niederen Vertebraten, vor allem bei Fischen und Végeln. 

Auch der Gesichtssinn hilft in mannigfacher Weise mit. Deshalb 
finden wir vielfach, daB Ausschaltung des einen oder anderen Rezeptors 
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nicht voll den erwarteten Erfolg zeitigt, oder daB eingetretene Ausfalls- 
erscheinungen nach einiger Zeit zuriickgehen, hier weniger, dort mehr, 
je nach der Befahigung des Organismus, andere Sinne zum Ersatz des 
ausgefallenen heranzuziehen. Das Prinzip der doppelten, ja vielfachen 
Sicherung finden wir bei allen wichtigen Funktionen. 

Die durch die Gleichgewichtssinnesorgane ausgelésten Reflexe 
lassen sich in zwei Gruppen einteilen: 

1. Die kompensatorischen Stellrefleze. Darunter versteht man re- 
flektorische Bewegungen, welche die Abweichungen des Koérpers von der 
Normallage im Raum rickgingig machen: Beispiele hierfiir sind die 
Umdrehreflexe u. v. a. Die als Geotaxis bezeichneten Erscheinungen 
haben dazu auch Beziehungen (vgl. p. 237{f ). 

2. Die tonischen Lagereflexe, die je nach der Lage im Raum eine 
verschiedene tonische Kontraktion gewisser Muskeln bedingen, durch die 
Kopf, Extremitaéten und Augen charakteristische Stellungen einnehmen. 

Die wichtigsten Statoreflexe sind die kompensatorischen Augen- 
bewegungen und die Labyrinthgliederreflexe. rstere finden sich bei den 
stielaugigen Krebsen, bei den Tintenfischen und bei den cranioten Verte- 
braten. Sie beruhen darauf, daB der Organismus versucht, bei einer pas- 
siven Drehung des Kopfes durch eine Gegendrehung der Augen sein Ge- 
sichtsfeld innezuhalten (Krebse und Tintenfische). Bei den Wirbeltieren 
sind sie auBerdem von den Halsreflexen abhangig, d. h. nicht nur jede 
Kopfstellung in bezug auf den Raum, sondern auch hinsichtlich des 
Kérpers hat eine ihr zugeordnete Augenstellung. Die reflekforische 
Fixierung des Gesichtsfeldes laBt uns unbewu8t die vielen Kopfbewe- 
gungen nicht merken. 

Die Labyrinthgliederreflexe, auf die auch der Hals Einflu8 hat, 
wirken auf die Stellung von Kopf und Extremitaéten und die Haltung | 
der letzteren. Der Hauptreiz geht von den Maculae utriculi aus, ein Reiz, 
der bei Normalstellung (Mensch) am geringsten ist, am gréBten beim 
Kopfstand, wenn die Statokonien einen Zug an den Sinnesharchen 
austiben. Der Labyrinthgliederreflex bewirkt durch Dorsaldrehen 
des Kopfes im Atlantookzipitalgelenk (nach Ausschaltung des Halses, 
z. B. durch Eingipsen) Streckung der Vorder- und Hinterbeine. Der 
Halsghederreflex bedingt durch Dorsalbiegen des Halses (nach Ex- 
stirpation des Labyrinths) Streckung der Vorder- und Einknicken der 
Hinterbeine. Die Kombination beider Reflexe beeinfluBt die natiirlichen 
Bewegungen. 

AuBer als reflexausl6sendes Organ wirken die Statocysten auch 


nach Art der Stimulationsorgane energieerzeugend, d. h. nach ihrer. ~ 


Exstirpation sinkt der Tonus der Muskeln. Dies offenbart sich in sehr 
eroBer Muskelschwache, die nach der Operation fast in allen Tiergruppen 
eintritt (vgl. p. 156). 

4, Der Schmerzsinn. 

Schmerzempfindung diirfte wohl allen Tieren zukommen, wenn 
auch den niederen in viel geringerem Mafe als den héheren. Der Schmerz 
ist an keinen spezifischen Reiz gebunden und kann mechanisch, chemisch, 
thermisch und elektrisch hervorgerufen werden. Es gibt spezifische 
Rezeptionsorgane fiir Schmerzempfindung, die freien Nervenendiqungen 
(Schmerzpunkte), die sehr oberflachlich in der Haut liegen und bei langer 
Latenzzeit nur mit Schmerzempfindung ansprechen. AuBerdem reagieren 
aber auch die anderen Rezeptoren der mechanischen Sinne bei iiber- 
starker Steigerung der adiquaten Reizart stets mit Schmerzempfindung. 
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Die Schmerzempfindung beschrankt sich nicht auf die 4uBere Haut, 
sondern erstreckt sich auch auf die serdsen Haute, Peritoneum, Pleura, 
Hirnhaute (Meningen), wahrend die eigentlichen Eingeweide, auch Ge- 
hirn, Lunge und Herz schmerzunempfindlich sind. Der Darm reagiert 
nicht auf Schnitte, wohl auf Zug und Druck mit Schmerzempfindung. 

Nicht alle Stellen auch der auBeren Haut sind gleich schmerz- 
empfindlich. Die GroBe der Schmerzempfindung bei gleich starkem 
Reiz geht proportional der Menge der freien Nervenendigungen. Dies 
ist wichtig fiir die Beurteilung der Schmerzempfindlichkeit bei Tieren. 
Aber auch die Schmerzschwellen sind regional verschieden und kénnen 
z. B. bei Entziindungen auBerordentlich erniedrigt werden. Durch 
Reizung der Meningealnerven des Kopfes (Aste des N. trigeminus) aus- 
geléste Schmerzempfindungen machen sich uns als Kopfschmerzen be- 
merkbar. 

Schmerzempfindungen im Gebiet der Eingeweide (viscerale) sind 
meist mangelhaft lokalisiert und mit besonderen Gefiihlen verbunden, 
so in den Bauchorganen mit Schwache, Ohnmacht, Ubelkeit und Brech- 
reiz, in den Brustorganen mit Angst und Todesfurcht. 

Das Zustandekommen der eigentlichen Schmerzempfindung diirite 
zentral bedingt sein. Schmerzen rufen stirker als jede andere Sinnes- 
empfindung Unlustgefiihle hervor und bestimmen damit die Reaktion 
des Organismus, der danach trachtet, sich dem Reizbereich zu entziehen. 
Daher sind bei Tieren als Ausdruck des Schmerzes Flucht- und Abwehr- 
bewegungen, Schreie usw. zu betrachten. Diese treten allerdings auch , 
auf, ohne daB es zur Schmerzempfindung zu kommen braucht. 

Die Ausschaltung des Schmerzes ist auBerordentlich wichtig, so- 
wohl fiir den Menschen wie fiir die experimentelle Tierforschung. Sehr 
starke Schmerzempfindung kann schwere zentrale Schadigungen und 
selbst den Schocktod hervorrufen. 

Aus den anatomischen Verhaltnissen, aus dem physiologischen 
Verhalten und aus den Lebensgewohnheiten der Tiere geht hervor, daB 
durchweg die Schmerzempfindung um so geringer ist, je tiefer die Organi- 
sationsstufe der betreffenden Art ist. Ja, manche Erscheinungen im 
Verhalten niederer Tiere lassen sich nur durch die Annahme viélliger 
Schmerzunemptindlichkeit verstehen, bei Handlungen, die in anthro- 
pomorpher Vorstellung mit den gré®ten Schmerzerscheinungen ver- 
bunden sein mi8ten (vgl. p. 189). 


B. Die chemischen Sinne. 

Zum chemischen Sinn gehéren der Geruch- und der Geschmack- 
sinn, zwei Sinnesformen, die bei den Wirbeltieren stets zu trennen, bei 
manchen Wirbellosen hingegen nicht immer leicht auseinanderzuhalten 
sind. Die friiher iibliche Unterscheidung, daB der Geruchsinn auf gas- 
formige, der Geschmacksinn auf im Wasser geliéste Stoffe anspreche, 
muB8 aufgegeben werden, da nachgewiesen ist, da8 dasselbe Crgan sowohl 
in Luft wie im Wasser funktionsfihig ist (Marrues bei Triton). Wir 
miissen annehmen, da8 es ein Riechen sowohl in Luft wie in Wasser gibt. 
Eine bessere Abgrenzung der beiden chemischen Sinne gegeneinander 
scheint durch die Auffassung gegeben, da8 durch den Geruchsinn eine 
Fernwirkung vermittelt wird, wahrend der Geschmacksinn stets eine 
Nahwirkung ist. In beiden Fallen wird zwar die Erregungserzeugung 
durch direkte Beriihrung von Stoffen, sei es in gasférmiger oder geloster 
Form, mit den Rezeptoren hervorgerufen, aber das Verhalten der Tiere 
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auf den Reiz hin ist ein verschiedenes, wie auch beim Menschen — wo 
dies ja allein sicher feststellbar ist — die Empfindung andersartig ist. 
Den primitiven chemischen Fernsinn bezeichnet man dann wohl am 
besten mit Witterungsvermogen. 

Der Geruchsinn vermittelt in erster Linie Reize der eigentlichen 
Umgebung und tritt dadurch in den Dienst der Raumorientierung; zum 
anderen ist er ein Kontrollorgan fiir die Atmungsmedien. Der Ge- 
schmacksinn hat lediglich Bedeutung fiir die Uberpriifung der Nahrung. 
Die Reaktionen aller Tiere auf beide Reize, die nach dem Prinzip der 
Lust- und Unlusterzeugung verlaufen, lassen den SchluS berechtigt er- 
scheinen, daB auch bei ihnen qualitativ ahnliche Empfindungen auf- 
treten wie beim Menschen, wenn auch die Schwellenwerte der Reiz- 
stoffe sehr verschieden sein konnen. 


1. Der Geruchsinn. 


Die Rezeptoren des Geruchsinnes sind bei Coelenteraten, Wiirmern und Echino- 
dermen wohl nur die diffusen Hautsinneszellen. Auch bei den Schnecken liegen solche 
Rezeptoren iiber den ganzen Korper zerstreut, doch sind die Tentakeln.am dichtesten 
besetzt. Spezifisch differenzierte Geruchsinneszellen haben nur Arthropoden und 
Wirbeltiere. Bei den ersteren sind es die sog. Grubenkegel, die in der Regel an den ersten 
Antennen bei den Krebsen und auf den Fiihlern bzw. den Porenplatten auf den Fihlern 
bei Insekten in groBer Zahl sitzen. Bei den Zecken stehen sie als HALLERsches Organ 
an den Tibien der Vorderbeine. Bei den Land- und SiiSwasserkrabben sind die 
Geruchsorgane an den Antennulen in charakteristischer Weise ftir den Gebrauch in 
Luft und in Wasser umgebildet (Harms). Die langen Geruchshaare der wasser- 
lebenden Formen verkiirzen sich bei den landlebenden und werden schlieflich, wie 
bei manchen Coenobiten, zu breiten dachziegelartigen Schuppen. Bei den Wirbel- 
tieren bildet das aus priméren Sinneszellen bestehende Geruchsinnesepithel die regio 
olfactovia, wahrend der gréBere Teil der Nasenhéhle, die vegio vespivatoria, Flimmer- 
epithel tragt. Die Fische besitzen eine vom Munde getrennte, einfache Riechgrube 
mit meist gesonderter Ein- und Ausfuhréffnung. Von den Amphibien an entwickelt 
sich, mehr oder weniger gut ausgebildet, das mit seréser Fliissigkeit gefiillte JacoBson- 
sche Organ, das vor allem dem Riechen im Wasser dient. Der N. olfactorius leitet 
die Erregungen zentralwarts zum Bulbus olfactorius an der Basis des Stirnhirns, von 
wo Fasern durch den Tractus olfactorius zum Tuberculum olfactorium ziehen. Dabei 
strahlen Verbindungen zu vielen anderen Gehirnteilen (auch zum Sympathikus) und 
zum Gyrus hippocampi, der als das Empfindungszentrum anzusehen ist. 


Die Ausbildung des Geruchsinnes innerhalb der Wirbeltierreihe 
ist sehr unterschiedlich. Dementsprechend unterscheidet man makros- 
matische und mikrosmatische Tiere. 

Den adaquaten Reiz fiir die Geruchsinneszellen bilden die Riech- 
stoffe, zu denen nur diejenigen Stoffe rechnen, die eine sog. osmophore 
Gruppe und die Fahigkeit zu verdampfen besitzen. Von den rund 2 Mil- 
lionen bekannten anorganischen und organischen Stoffen sind etwa */; — 
riechbar. Die Riechstoffe sind oft adsorptionsfahig und lipoidléslich. Ob 
die haufig angefiihrten Beziehungen zwischen chemischer Konstitution 
und Geruchsqualitat allgemeine Giiltigkeit haben, ist noch nicht sicher 
erwiesen, wenn auch zahlreiche Beobachtungen dafiir sprechen. 

Die Unterscheidbarkeit der Qualitaten scheint im allgemeinen auch 
fiir Tiere giiltig zu sein, obwohl im einzelnen sich Unterschiede ergeben. 

Die Geriiche sind sehr zahlreich und schwer gegeneinander ab- 
zugrenzen. ZWAARDEMAKER teilt die Geruchsempfindungen in folgende 
Gruppen: 

I. Rein-olfaktovische Riechstoffe. 1. aitherische Geriiche (Chloroform), 2. aro- 
matische (Nitrobenzol), 3. balsamische (Vanillin), 4. moschusartige (Trinitroisobutyl- 


toluol), 5. lauchartige (Brom, Mercaptan), 6. brenzliche (Kresol, Naphthalin), 7. Sapa 
artige (Kapronsaure), 8. widerliche (Pyridin), 9. ekelhafte (Skatol). 
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Il. Scharfe Riechstoffe, d. h. solche, die vom Trigeminus aus Beiempfindungen 
auslésen (Formaldehyd, Chlor, NH,). 


III. Geruchsempfindungen kombiniert mit Geschmacksempfindungen: 
1. siB (Chloroform, Cumarin, H,S), 
2. sauer (Fettsduren). 


Die Reizschwellen der meisten Duftstoffe liegen auB8erordentlich 
tief. Sie betragen beim Menschen, der bekanntlich ein gering ausgebildetes 
wie 
em® 
Azeton 0,4 - 10-8 Nitrobenzol 4,1-10-" Pyridin 4,0 -10-" 
Kampfer 6- 10-1! Merkaptan 4,4-10-'Skatol 4,0-10-' 


Uber die Reizschwellen mancher Geruchspezialisten, z. B. bei 
Insekten, vermégen wir uns gar keine Vorstellung zu machen. 


Die Adaptationsfahigkeit des Geruchsinnes ist auBerordentlich groB. 


Kine Theorve des Geruchsinnes laBt sich nicht aufstellen, doch gibt 
es zwei Aulfassungen iiber das Zustandekommen der Geruchsempfin- 
dungen. Nach der einen gibt es besondere auf einzelne Grundgeriiche 
abgestimmte Rezeptoren; fiir diese sprechen die Tatsachen einer iso- 
herten Ermiidbarkeit fiir einzelne Geriiche und die isolierte Ausschaltung 
durch Gifte. Nach der anderen entsteht durch Verschmelzung der Er- 
regungen der Rezeptoren eine jeweils nach der Kombination verschiedene 
Gesamtempfindung. Datfiir zeugt die Entstehung einer neuen Geruchs- 
qualitat bei gleichzeitigem Riechen mehrerer reiner Geriiche (z. B. bei 
Vanillin und Ammonsulfid). 


Die Orientierung im Raume mit Hilfe des Geruchsinnes kann in 
zweierlei Weise erfolgen. In einem Duftraume nimmt die Konzentration 
des Duftes vom Duftzentrum nach alien Richtungen hin ab. Das Finden 
des Zentrums erfolgt bei den niederen Tieren nach dem Prinzvp der 
Hrregungssymmetrie (vgl. p. 238), wobei z. B. der dem Zentrum naher- 
stehende Fiihler starker erregt wird und entsprechende Bewegungen 
veranlaBt. Wohl vor allem bei fliegenden Insekten, die zu schneller Orts- 
veranderung befahigt sind, dirfte Intensitatsschwankung durch Orts- 
veranderung (Hin- und Herfliegen) das Duftzentrum finden lassen. Dafiir 
spricht, daB einseitige Fiihleramputation bei der Biene auf die Fern- 
orientierung ohne Einflu8 ist. Bei Tieren mit Nasengang oder Atmungs- 
siphonen wird zur Auffindung des Duftzentrums das Schniiffeln nach 
verschiedenen Richtungen verwandt, wobei es gleichgiiltig ist, ob beide 
oder nur eine Nasenseite riechen. Die Richtung der starksten Geruchs- 
empfindung weist dem Tiere den Weg zum Duftzentrum. 

Der Geruchsinn steht im Dienst verschiedener biologischer Funktionen. Er 
unterstiitzt bei vielen Tieren die Nahrungssuche, er dient zam Erkennen von Feinden 
(Raub- und Beutetiere) und hat vor allem innige Beziehungen zum Sexualleben, wie 
auch allgemein im Leben vieler sozialer Tiere (Ameisen, Bienen). 

Wenn wir das Witterungsvermodgen der niederen Tiere dem Geruchsinn zu- 
zahlen, so lassen sich folgende Gruppen als gute Geruchstiere bezeichnen: 

Bei Coelenteraten, Wiirmern, Echinodermen und Schnecken ist das indifferente 
Witterungsvermégen durchweg gut. Hs ist der Hauptorientierungssinn bei der Nah- 
rungssuche. Die Arthropoden, vor allem die Insekten, sind als Geruchstiere bekannt. 
Zu letzteren gehéren die zahlreichen Geruchsspezialisten, fiir die charakteristisch ist, 
daB sie auf einen ganz bestimmten Geruch (z. B. Weibchengeruch) eingestellt sind, 
waihrend andere Geriiche anscheinend wenig empfunden werden. Unter den Wirbel- 
fieren sind die Haie und viele Siuger besonders feine Geruchstiere, wahrend Knochen- 
tische und vor allem Végel ein geringeres Geruchsvermogen besitzen. Letztere haben 
aber einen vorziiglichen Choanengeruch, mit dem sie den Geruch von Stotfen, die sie 


im Munde haben, wahrnehmen. 


Geruchsvermégen besitzt, nach ZWAARDEMAKER in fiir 
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2. Der Geschmacksinn. 


Histologisch differenzierte Geschmacksinneszellen finden wir bei Arthropoden 
und Wirbeltieren. Bei ersteren liegen sie in der Nahe der Mundéffnung, so bei Bienen 
auf der Gaumenplatte und in den Palpen, bei Schmetterlingen auch an der Unter- 
seite der Tarsen der VorderfiiBe. Bei der Strandkrabbe ist zwischen einem auf den 
Beinspitzen und auf den Mundwerkzeugen gelegenen auBeren Geschmacksinn und 
einem anders empfindenden im Innern der Mundhohle befindlichen inneren Ge- 
schmacksinn zu unterscheiden. Die Geschmackrezeptoren der Wirbeltiere sind sekun- 
dare Sinneszellen und hegen in der Mundhdéhle, vor allem auf der Zunge. Bei den 
Saugern kennen wir hier drei Arten von Geschmacksknospen, die an den Papillae 
circumvallatae am Zungengrund, an den P. foliatae an den seitlichen Teilen der Zunge 
und an den mehr vorn gelegenen P. fungiformes vorkommen. Auch am harten Gaumen 
legen Geschmackpapillen. Geschmacknerven verlaufen im N. lingualis des 3. Tri- 
geminusastes aus den Chordafasern des N. intermedio facialis, im N. glossopharyngeus 
und im N. laryngeus-superior des N. vagus (Mensch). Uber das Geschmackzentrum 
herrscht keine Klarheit, vielleicht liegt es im Gyrus hippocampi. 


Der adaquate Reiz zur Auslésung der Geschmackempfindung 
geht von in Wasser léslichen Stoffen aus. Doch sind bei weitem nicht 
alle Stoffe wirksam. Kiinstlich kann Geschmackempfindung nur durch 
elektrische Reizung von der Chorda tympani aus hervorgerufen werden. 
Andere inadaquate Reize sind wirkungslos. Bei direkter Reizung mit 
konstantem Strom wird durch die lonenwirkung beim Stromschlu8 
an der Anode die Empfindung sauer, an der Kathode brennend, dann 
schwach bitter, beim Offnen dagegen sii8 hervorgerufen. 

Wir empfinden vier gesonderte Geschmackqualitaten, sii, sauer, 
salzig und bitter. Es gibt Stoffe, die nur eine, andere die mehrere Quali- 
taten auslésen. Die Empfindung wird nur ausgelést, wenn der Stoff 
selbst mit der Geschmackpapille in direkte Beriihrung kommt. Die 
Empfindung der Qualititen ist nicht an jeder Papille gleichmaBig stark. 
Die Spitze der Zunge empfindet am besten siiB, die Randteile sauer, der 
Grund bitter, wahrend salzig gleichma8ig emptunden wird. Dies fihrt 
zu der experimentell begriindeten Vorstellung, daB die einzelnen Ge- 
schmackpapillen in wechselnder Weise neben Salzpunkten meist Sauer-, 
Bitter- und SuBpunkte haben, es also solche gibt, die nur mit einer Ge- 
schmackempfindung, und solche, die mit mehreren reagieren. Durch 
2° ige Kokainlésung kann man die Bitterpunkte, durch gymnema- 
saures Na die Bitter- und Sii8punkte ausschalten. 

Beziehungen zwischen Geschmackempfindung und chemischer Kon- 
stitutvon sind nur teilweise vorhanden. Sit8 schmecken Stoffe aus den 
verschiedensten chemischen Korperklassen (Zucker, Saccharin, Blei- 
zucker, Glykokoll, Berylliumsalze, verd. Laugen, Chloroform, d-Aspa- 
ragin, das stereoisomere l-Asparagin dagegen fade) ebenso bitter (viele 
Glykoside, Alkaloide und Peptone sowie Harnstoff und Pikrinsaure). 
Alle salzig schmeckenden Stoffe sind Elektrolyte, doch nicht alle Elektro- 
lyte schmecken salzig. Die Sauerempfindung aber wird nur durch freie 
H-Ionen hervorgerufen (RicHarps Dissoziationstheorie). Die stiarker 
dissoziierte Salzziure schmeckt daher starker sauer als eine gleich- 
starke, wenig dissoziierte Essigsiure. In geeigneter Konzentration hat 
aber die Essigsiure einen anhaltenderen sauern Geschmack als die 
Salzsdure, da wahrend der Schmeckprobe bei ihr gebundene H-Ionen 
frei werden. 

Bei Mischung von Stoffen, die reine Geschmackqualitaten er- 
zeugen, treten folgende Erscheinungen auf: Es kann zu einer Erhéhung 
der Reizschwelle kommen. So steigt die bei 0,25°% NaCl gelegene Schwelle 
fiir salzig auf 1,7°% NaCl bei Gegenwart von HCl oder Chinin. Ferner 
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kann ein Mischgeschmack entstehen, so bei bestimmtem Verhiltnis von 
Zucker und NaCl die Empfindung fade. Endlich tritt ein Kontrast- 
geschmack aut; so schmeckt Wasser nach Ausspiilen des Mundes mit 1° 
H,SO, sii8 und eine 12% ige Zuckerlésung durch Zusatz von 0,1°, NaCl 
stirker sii§}. Manche Mischgeschmackempfindungen kénnen durch 
Mischung von Grundgeschmackqualititen synthetisch hergestellt werden. 
So ist 0,374 m NH,Cl geschmackgleich mit 1,71 m NaCl + 0,000595 m 
Weinsaure (v. SKRAMLIK). Eine Theorie des Geschmacksinnes la8t sich 
aus den bis jetzt bekannten Tatsachen nicht aufstellen. 

Die Geschmackempfindung ist vielfach mit anderen Empfindungen 
verkniipft, so wird sie durch Druck-Temperatur- und Schmerzempfindung 
beeinfluBt. Besonders enge Beziehungen verbinden sie aber mit dem 
Geruchsinn. Kin Schmecken ohne Riechen ist sehr begrenzt. Die meisten 
natiirlichen Geschmackempiindungen kommen durch Mitbeteiligung 
des Geruchsinnes zustande. Das zeigt schon unser schlechtes Schmecken, 
wenn durch Schnupfen unser Geruchsinn stark beeintrachtigt ist. Eine 
Zwiebel schmeckt dann wie eine rohe Kartoffel. 

Uber die Geschmackqualitdten der Tiere ist noch sehr wenig be- 
kannt. Da die biologische Bedeutung des Geschmacksinnes in der 
Kontrolle der notwendigen Nahrung liegt, ist die Ausbildung des Ge- 
schmacksinnes der Tiere aus dein auswahlenden Verhalten bei der 
Nahrungsaufnahme zu erschlieBen. Noch wenig geklirt ist dagegen die 
Frage, inwieweit Tiere dieselben Geschmackqualitaten besitzen wie der 
Mensch. Was wir dariiber an sicheren Erkenntnissen haben, verdanken 
wir vor allem den neueren Forschungen von v. FRISCH. 

Der undifferenzierte chemische Sinn der Regenwiirmer ist gegen 
Geschmackstoffe sehr emptindlich. Der Regenwurm lehnt bitter, 
salzig, sauer ab und nimmt siiB an, ob aber als Qualitét ist ungewiB. 
Aus den Untersuchungen von v. FRrtscu tiber den Geschmacksinn der 
Biene ergab sich, daB der Bereich ihrer SiiBqualitat sehr eng ist, d. h. 
daB viele Stoffe, die der Mensch als sii8 empfindet, der Biene geschmack- 
los erscheinen. Andere Insekten scheinen sich aber in dieser Hinsicht 
ganz anders zu verhalten. Fische sind in bezug auf die Si8empfindungs- 
breite ungefahr wie der Mensch eingesteilt. 

Die als sii8 empfundenen Zucker (Dressurversuche) sind fiir die Biene alle 
nahrhaft, aber nicht alle nicht-bienenstiBen fiir die Ernahrung wertlos. Nahrhait 
und siiB sind: Glukose, Fruktose, Methylglykosid, Saccharose, Maltose, Trehalose 
und Melezitose. 

Nahrhaft und nicht sii8 sind: Raffinose, Galaktose, Cellobiose, Arabiose, 
Mannit, Xylose, Sorbit. 

Nicht nahrhaft und nicht siiB sind: Fucose, Sorbose, Dulcit, Erythrit, Inosit. 

Nicht nahrhaft und schidlich sind: Rhamnose, Mannose, Laktose, Melobiose. 

Der relative Nahrwert der nicht bienensiiBen Zucker steigt in der angegebenen 
Reihenfolge von 1/, auf das 2fache des Rohrzuckerwertes, 

Bitter und salzig, wie auch bitter und sauer werden bei der Biene 
wie beim Menschen als verschiedene Qualititen empfunden. Auch bei 
Crustaceen sind Geschmackqualititen unterschieden worden. Vor allem 
sind die bei der Strandkrabbe tief liegenden Reizschwellen bemerkens- 
wert: Rohrzucker 0,0005%, lésliche Starke 0,0005°,, Weinsaure 0,00003%, 
Kochsalz 0,4°% (in Seewasser). Auch bei Fischen liegt die Reizschwelle 
fiir den SiiBgeschmack viel tiefer als beim Menschen, dagegen fiir bitter 
etwa 10fach héher (0,0025% gegen 0,0003°% bei Chinin), wie auch bei 
der Biene. Die Sauerempfindung betreffend, ergeben sich in quanti- 
tativer Hinsicht Unterschiede zwischen Mensch, Fisch und Biene. 
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C. Der Horsinn. 


Echter Horsinn findet sich nur bei Insekten und Wirbeltieren. Der 
adiquate Reiz sind die longitudinalen Schallwellen, die auf rhythmischen 
Schwingungen von Massenteilchen beruhen, welche z. B. in Luft rhyth- 
mische Verdichtungen und Verdiinnungen erzeugen. In grober Weise 
kénnen diese auch vom Tastsinn wahrgenommen werden, namentlich 
in Form von Vibrationsbewegungen. 

Viele Tiere zeigen Reaktionen auf vibrierende Bewegungen, so 
daB man von einem besonderen Vibrationssinn gesprochen hat, der den 
mechanischen Sinnesempfindungen zuzurechnen ist, indem durch die 
Bewegung der Massenteilchen die Hautsinneszellen oder die Stato- 
cysten gereizt werden. Auch bei Wirbeltieren sind solche Wirkungen fest- 
gestellt, so bei Fischen fiir tiefe Tone. Bei Tritonen spricht man von einem 
besonderen LHrschiitterungssinn. 

Im Gegensatz zur Tastempfindung spielen bei jedem Horvorgang 
Resonanzvorgange mit, wodurch die Reizschwelle sehr erniedrigt wird. 
Unter Resonanz versteht man die Erscheinung, da rhythmische 
Impulse von geringer Intensitaét groBen Effekt zu erzielen vermégen, 
wenn sie im Rhythmus der Eigenschwingung des Objektes dieses trefien. 
Von einem echten Horsinn bei Tieren diirfen wir nur dann sprechen, wenn 
im Rezeptionsorgan eine derartige Resonanzwirkung zustande kommt. 

Der adaquate Rez tritt in drei Formen auf, als Ton (reine Sinus- 
schwingung), als Klang (Gemisch von Tonen) und als Geraéusch (unperio- 
dische Schwingungen). Die meisten musikalischen Instrumente erzeugen 
Klange, nicht Tone. 

Ein Ton besteht aus dem vorherrschenden Grundton und den mehr zuriick- 
tretenden Oberténen (Oktaven). Einen einfachen Ton erzeugt eine ausklingende Stimm- 
gabel. Dabei bilden sich periodische Erschiitterungen der Luft, wobei Verdichtungen 
und Verdiinnungen entstehen, und zwar Longitudinalwellen in Form einer Sinuskurve. 
Die Tonhéhe wird durch die Schwingungsfrequenz, die Tonstarke durch die Schwin- 
gungsamplitude und der Toncharakter durch die Oberténe.bedingt. 

Klange sind physiologisch eine Summe von Einzelténen, physikalisch die Re- 
sultante einer Summe von Tonkurven. Diese Interferenzwirkung bedingt bei einem 
Zusammenklingen von zwei Ténen von gleicher Héhe und Starke aber entgegen- 
gesetzter Phase vollige Vernichtung beider Téne. Téne mit kleinem Unterschied 
der Schwingungszahlen rufen daher Schwebungen hervor, d. h. ein abwechselndes 
An- und Abschwellen in der Starke. Klange haben gleiche Tonhohe, wenn sie dieselben 
Grundténe besitzen. Ihre in der Regel bei den einzelnen Instrumenten verschiedene 
Klangtfarbe ist vor allem durch die Zahl, Reihenfolge und Stiirke der den Grundton 
begleitenden Obertine festgelegt. Die Oberténe zerfallen in harmonische und dis- 
harmonische. Die harmonischen haben ein Vielfaches der Schwingungszahl des Grund- 
tones (Grundton =n, 1. Oberton = 2 n, 3. Oberton = 3 n usw.). Beim Anschlag 
zweier Tone schwingen noch die sog. Tartinischen Téne mit. Die Schwingungszahl 
des einen ist gleich der Differenz, die des anderen gleich der Summe der Schwingungs-— 
zahlen beider Tone. Die einen Klang zusammensetzenden Einzelténe kénnen durch 
Aufsetzen von Resonatoren erkannt werden, da jeder Resonator nur auf den ab- 
gestimmten Ton anspricht. Die gleiche Fahigkeit der Analyse hat unser Gehororgan. 


Jedes musikalische Intervall laBt sich durch das Verhaltnis zweier Schwingungs- 
zahlen ausdriicken. 
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Tone werden als Schallschwingungszahlen definiert. Der Kammerton a! hat 
435 Schwingungen pro Sekunde. Dafiir setzt man auch die Bezeichnung Hertz (Htz) 
oder v.d. = vibrations doubles oder v.s. = vibrations simples. Der Kammerton a, 
ist also gekennzeichnet durch 435 Htz oder 435 v.d. oder 870 v.s. 


Die Energiemenge, die nétig ist, um eine Schallempfindung aus- 
zuldsen, ist sehr gering. Sie betragt in Erg (die Arbeit, die geleistet wird, 
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wenn man | mg 1 cm hoch hebt) fiir einen Ton von der Schwingungs- 
zahl 50 3,2-10~4 Erg, von der Schwingungszahl 6400 8-10-'2 Erg. 

Unser Horbereich geht von 16—20000 Schwingungen in 11 Ok- 
taven, von denen die Musik 7 benutzt. Mit 35 Jahren ist die Fahigkeit, 
Tone zu emptinden, auf den Bereich von 15000, mit 37 Jahren auf 13000 
und mit 60 auf 5000 Schwingungen zuriickgegangen. Unser Sehapparat 
umfaBt nur den Bereich einer Oktave (vgl. p. 212). Fiir Kidechsen liegt 
die obere Horgrenze bei 7400—-8200 Schwingungen, was durch die Re- 
aktion der Atembewegungen auf Tone festzustellen war. Insekten héren 
héhere Téne als der Mensch. 

Das Tonunterscherdungsvermogen ist sehr gro8. Musikalisch Ge- 
iibte vermégen Tone von den Schwingungszahlen 500,0 und 500,38 
zu unterscheiden. Auch bei Hund und Katze ist eine Unterschieds- 
emplindlichkeit von % und % Tonen festgestellt. 

Bei der Unterscheidung der Tonstarken hat das WeBERsche Gesetz 
Giltigkeit (vgl. p. 192). Es sei erwahnt, da8 ein Dauerton sehr bald 
nicht mehr wahrgenommen wird, 


1. Der Horsinn der hoheren Vertebraten. 
Der Hérsinn der Vertebraten ist viel besser ausgebildet als der der 
Insekten, obwohl das Grundprinzip des Hiérvorganges in beiden Gruppen 
dasselbe ist. Innerhalb der Vertebraten finden wir bedeutende Unter- 
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Fig. 25. Schema des Gehdrorgans der Vertebraten (nach STEMPELL). m.stat.ac, 
Nervus statoacusticus, 27. knéchernes Labyrinth, hl. hautiges Labyrinth, dend. Ductus 
endolymphaticus, helic. Helicotrema, ag.cochl. Aquaeductus cochleae. 


schiede, auf die spater hingewiesen wird. Das Wesen des Horvorganges 
wollen wir an dem am besten untersuchten Objekt, am Sauger, kennen- 
lernen. Die Anatomie kinnen wir hier nur insofern beriicksichtigen, 
als sie zum Verstandnis unbedingt erforderlich ist (Hig. 25). 

Der Gehérapparat besteht aus drei Teilen. Diese sind: 

a) Der schallempfangende Apparat oder die Ohrmuschel mit dem 
diuBeren Gehoérgang. . 

b) Der schalleitende Apparat oder das Mittelohr. 

c) Der schallperzipierende Apparat oder das Innenrohr. 
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a) Die Funktion des schallempfangenden Apparates. 


Eine Ohrmuschel findet sich nur bei Saugern; bei Vogeln ist sie 
mitunter durch Federbiischel ersetzt. Bei vielen Saugern ist sie beweglich, 
in Horrichtung einstellbar und bei Nachtsaugern besonders groB. Bei 
diesen kommt dem Hérsinn als Ersatz fiir den eingeengten Lichtsinn 
besondere Bedeutung zu. Die Hangeohren der Haustiere sind eine 
Domestikationserscheinung. Ohrmuscheln fehlen unterirdisch lebenden 
und Wassersdugern. Letztere vermégen unter Wasser den auBeren Hor- 
gang zu verschlieBen. Bei Robben verlauit dieser Gang unter der Haut 
und wird beim Tauchen durch den Wasserdruck zusammengepreBt, in 
Luft dagegen durch besondere Muskeln offengehalten. Der dufere Hor- 
gang wird durch das Trommelfell abgeschlossen; er fehlt den Amphibien, 
bei denen infolgedessen das Trommelfell an der Kérperoberflache liegt. 
Das Trommelfell hat die Gestalt eines schrag gestellten, flachen Trichters 
(Mensch), in dessen Mitte, am Nabel, der Hammerfortsatz ansetzt. Es 
wird durch den M. tensor tympani gespannt, durch den M. stapedius 
entspannt (beide im Mittelohr verlaufend). Das Spiel beider Muskeln 
erzeugt einen verschiedenen Spannungsgrad und bedingt dadurch eine 
Anpassung an die Starke der Schallwellen. | 

Die Schallwellen werden durch die Ohrmuschel aufgefangen und 
durch den 4u8eren Hérgang zum Trommelfell geleitet, das dadurch in 
transversale Schwingungen gerat. Das Trommelfell hat infolge seiner 
unregelmaBigen Gestalt und Spannung und durch die Verwachsung mit 
dem Hammer die Eigenschaften eines starkgedampften Resonators, der 
auf Schwingungen verschiedenster Frequenz reagiert und sehr schnell 
wieder zur Ruhe kommt. Dies ist notwendig zur getrennten Wahr- 
nehmung schnell folgender Schallwellen. Es verhalt sich also anders als 
ein echtes ,,Trommelfell‘‘, das einen eignen Rhythmus hat, oder als 
eine Klaviersaite, die beim Auftreffen von Schwingungen in lange an- 
haltendes Mitschwingen gerat. 


b) Die Funktion des schalleitenden Apparates. 


Das Mittelohr ist nach auBben durch das Trommelfell, nach innen 
durch die Wand des Vestibulums mit dem ovalen und runden Fenster 
begrenzt. Im Mittelohr befinden sich, von Luft umgeben, die drei Hér- 
knochelchen Hammer, Ambo8 und Steigbiigel (bei Amphibien und Sauro- 
psiden nur die Columella), durch welche die transversalen Schwingungen 
des Trommeliells auf das mit dem Steigbiigel verwachsene ovale Fenster 
tibertragen werden. Durch die Tuba eustachii ist das Mittelohr mit der 
Mundhohle verbunden. Sie ist beim normalen Horen verschlossen, laBt © 
aber Luft durchtreten, wenn bei schnellem Hoéhenwechsel und starken 
Schallreizen ein Druckausgleich beiderseits des Trommelfells notwendig 
wird. Beim Schlucken und Gahnen ist sie gedffnet, wodurch alsdann die 
Hortahigkeit sehr stark herabgesetzt wird. 

Bei der Reizleitung finden folgende Vorginge statt: 

1. Der am Trommelfell sitzende Hammer erhéht die Dampfung. 

2. Die Hoérknéchelchen stellen einen Hebelapparat dar, der nach 
Art eines Winkelhebels die Bewegungen des Trommelfells von groBer 
Amplitude und schwacher Intensitaét in solche von geringer Amplitude, 
aber groBer Intensitét verwandelt. 

3. Durch die Knochenleitung wird die ganze Energie auf das ovale 
Fenster iibertragen. Bei Luftleitung wiirde sie sich allseitig verteilen, 
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wobei nur ein geringer Teil die Fliche des ovalen Fensters trife. Auch 
bei Verlust der Horknéchelchen kann noch ein Teil des Gehérs erhalten 
bleiben, da bei Luftleitung das ovale Fenster stirker erregt wird als das 
runde, das seitlich im Schallschatten liegt (hinter dem Wulst des Pro- 
mentoriums). 

AuBer auf diesem normalen Wege gibt es auch eine Schalleitung 
durch die Kopfknochen, die sich auf die Hérknéchelchen iibertragt und 
beim Aufsetzen einer schwingenden Stimmgabel auf den Kopf zu er- 
kennen ist. 

Bei Wassersiugern, vor allem bei den Walen, ist eine starke Um- 
bildung des schalleitenden Apparates eingetreten. Zur Verhinderung 
allseitiger Leitung ist (Zahnwale) das ganze Ohr durch Luftriume und 
kavernéses Gewebe akustisch isoliert. Bei Wassersiugern ist der ganze 
Leitungsapparat der Luftsdéuger funktionslos geworden und reduziert. 
Man vermutet eine Gehérempfindung infolge Reizwirkung durch mole- 
kulare Bewegungen. 


c) Die Funktion des schallperzipierenden Apparates. 

Das Innenohr ist ein Teil des Labyrinthes, das vom Felsenbein 
umschlossen ist. Dieser ganze Raum wird das knécherne Labyrinth ge- 
nannt. In seinem Innern befindet sich, durch Bander aufgehingt, das 
hautige Labyrinth, das selbst mit 
Endolymphe gefiillt und von Peri- 
lymphe umgeben ist. Das hautige 
Labyrinth besteht aus dem Utri- 
culus mit den drei Bogengingen, 


= to hoéchste Tone 


lamina 


der durch den Sacculus mit der das 
Cochlea, der Schnecke, verbunden 

ist, die allein mit dem Hoérvorgang he att 
in Beziehung tritt. Der hautige basilaris 


Schneckengang, der canalis cochle- 
aris, teilt den perilymphatischen 
Raum in zwei an ihrem oberen gee Tone 

Ende frei miteinander kommuni- Fig. 26. Schema der spiralig angeord- 


zierende Réhren. die obere Scala  2°te? Basilarmembran mit ihren an der 
: Basis schmalen, an der Spitze breiten 


tympani und untere Scala vesti- radial gestellten Saiten (nach Brijuy aus 
buli. Bei den Fischen ist eine HoseEr, Lehrbuch der Physiologie). 


Schnecke noch gar nicht, bei den 

Amphibien in Form einer sog. Basalpapille ausgebildet, die be: den Rep- 
tilien zu einem geraden Rohr auswachst, das erst bei den Saugern durch 
Drehung die charakteristischen schneckenartigen Windungen erhalt. 

Auf der Basalwand des hautigen Ganges gegen die Scala tym- 
pani zu verlaufen in 4 langen Reihen die Sinneszellen, die Cortischen 
Pfeiler einschlieBend. Uber den Sinneszellen im Canalis cochlearis 
zieht sich sinusartig vorstehend die Membrana tectoria hin. Gegen sie 
stoBen die Spitzen der Sinneszellen an, wodurch in ihnen die Erregung 
zustande kommt. 

Unter der Basalwand spannt sich die Membrana basilaris, die Basi- 
larmembran, die aus quer zur Lingsrichtung verlaufenden Ifasern be- 
steht, deren man beim Menschen etwa 20000 gezahlt hat. Die Fasern 
sind an der Basis der Schnecke am kleinsten und an ihrer Spitze am 
 gréBten (Fig. 26) (0,04—0,495 mm bei 33,5 mm Lange der Membran 
beim Menschen). 
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Die Basilarmembran der Végel ist nur 2,7 mm lang und hat nur 
etwa 1200 Fasern. Der ganze hier skizzierte Komplex wird als das Cor- 
tische Organ bezeichnet. 

Die am ovalen Fenster durch den Steigbiigel erzeugten Wellen 
pflanzen sich durch die Scala vestibuli fort, laufen um die Spitze der 
Schnecke herum in die Scala tympani zum runden [enster, das ihren 
Schwingungen nachgibt. Diejenigen Fasern der Basilarmembran, deren 
Eigenschwingung gerade getroffen wird, werden durch Resonanz erregt 
(Fig. 27), schwingen mit, stoBen die iiber ihnen stehenden Sinneszellen 
gegen die Membrana tectoria und losen dadurch in ihnen Erregung 
aus (Hetmuottz). Diese wird durch die Nervenfasern zum G. spirale 
geleitet, von wo der N. 
cochlearis als primare 
Hoérbahn zum Akusti- 
kuskern in die Medulla 
, zieht. Die sekundare 
EOI Horbahn zieht von hier 

zum Trapezkern im Oli- 
vengebiet und von hier 
kompliziert zu ver- 
schiedenen Teilen des 


he OR de Peer Cat aioe ioe vs Gehirns und zum Gan- 
ig. 27. Gang der Schallwellen in der Peri- ; : 

lymphe des inneren Ohres. Fo. Fenestra ovalis, glion pediculatum und 
Fr. Fenestra rotundata. Die Querpfeile zeigen die strahlt gegen das aku- 
Stellen der Basilarmembran an, auf die diese in stische Rindenzentrum 


Resonanzwirkung anspricht. in der Fossa Sylvii aus. 

Wir haben auch hier 

eine periphere Reiziibermittlung und eine zentrale Qualitatsempfindung, 

die so beschaffen ist, daB ein zusammengesetzter akustischer Reiz, 
ein Klang, analysiert werden kann. 


Cochlea _—_Basilarmembran 


Sacculus Ufriculus 


2. Das Horen der Fische. 


Ganz andere Verhaltnisse liegen beim Horen der Fische vor, da 
ihnen ja eine Schnecke, das Hoérorgan der anderen Wirbeltiere, fehlt. 
Ks ist das Verdienst von v. Frrscu, durch Dressur auf Tone die Frage 
des Horens der Fische entschieden zu haben. Dadurch, daB er den 
Dressurton assoziativ mit der Nahrungsversorgung verband, war ein 
Priifstein auf die Verwertung von Tonempfindungen gegeben. 

Das Labyrinth der Fische hat keine Schnecke und keine Basilarmembran. 
An Stelle der Schnecke findet sich ein knopfférmiger Anhang am Sacculus, die Lagena, 
die mit dem Sacculus durch den Ductus cochlearis in Verbindung steht. Rechtes 
und linkes Labyrinth sind durch den Canalis communicans transversus verbunden. 

Mit Hilfe der Dressurversuche wurde festgestellt, da die Ton- 
wahrnehmung nach unten hin unbegrenzt ist, nach oben hin bei 
Klritzen bis d;—a;, fiir Welse wahrscheinlich bis gis, fiir Schmer- 
len bis c, geht (beim Menschen nur 1—2 Oktaven weiter). Die 
Unterschiedsempfindlichkeit, die den Eindruck eines neuen Tones her- 
vorruit, betragt bei Elritzen eine Septe. Elritzen vermochten auch 
Gerdusche und Klange zu unterscheiden und aus einem Klang sogar 
den Iutterton herauszufinden, selbst wenn er nach menschlichem Emp- 
finden nicht dominierte. Eine Unterscheidung verschiedener Klangfarben 
ist nur schwer und unsicher zu erreichen. Die Horschirfe entspricht fiir 
Tone, die durch das Hororgan aufgenommen werden, der des Menschen. 
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Der Sitz des rezipierenden Organes wurde durch Ausschaltungs- 
versuche festgelegt. Nach Exstirpation des Utriculus samt Otholiten 
bleibt das Horvermigen bei Verlust des Gleichgewichtssinnes vollig 
normal. Nach Exstirpation des Sacculus und der Lagena erlischt das 
Hoérvermogen fiir Tone mittlerer und héherer Lage bis zu Tonen tiefer 
als 120 v. d., die auch dann stets noch wahrgenommen wurden. Sac- 
culus und Lagena sind demnach Sitz des Hérsinnes fiir Tone bis herab 
zu 120 v. d., ja sogar bis zu etwa 32 v. d. (s. unten). 


_ Fir die Rezeption der tiefen Tone ist die allzemeine Hautsensibilitaét verant- 
wortlich zu machen, wie sie in gleicher Weise — als Vibrationsempfindung — auch beim 
Menschen vorhanden ist. Die friiher vermutete Mitwirkung der Seitenorgane konnte 
durch ihre Ausschaltung [vermittels Durchschneidung der Rami laterales vagi und 
der drei J'rigeminusaste bei gleichzeitiger Ausschaltung von Utriculus, Lagena und 
Sacculus] widerlegt werden. Es lieB sich aber nachweisen, da beim intakten Fisch 
— wie auch beim Menschen — die Bereiche des Hérsinnes und der Hautsensibilitiat 
sich tiberschneiden, da ersterer bis etwa 32 yv. d. herab- und letztere bis ungefihr 
120 v. d. heraufgeht. 

Wahrend Horschirfe und Horgrenze beim Fisch (Elritze) den entsprechenden 
Erscheinungen beim Menschen nicht wesentlich nachstehen, ist das Tonunterschei- 
dungsvermégen des Gehérorgans der Fische viel geringer. In der Verfeinerung dieses 
Vermégens scheint die Bedeutung der Entwicklung der Schnecke zu liegen (v. Friscw). 

Die Funktion des Trommelfells und der drei Hérknéchelchen hat bei den Fischen 
(Ostariophysi) die Schwimmblase iibernommen. Diese ist jederseits durch drei be- 
wegliche und durch Muskeln gespannt gehaltene Knéchelchen (Maleus, Incus und 
Stapes, die umgewandelte Rippen und Wirbelteile sind) an trommelfellartigen Stellen 
mit gleichbeschaffenen Stellen des Sinus impar verbunden. Dieser leitet die ihm 
iibermittelten Schwingungen durch den Canalis transversus zu den _ beiderseitigen 
Sacculi. 

Aufheben dieser Schwimmblasen-Labyrinthverbindung durch Beseitigung der 
Schwimmblase (Elritze) hat denselben Effekt wie die Ausschaltung des Trommelfells: 
die Hoérschiarfe ist herabgesetzt. Damit stimmt tiberein, daB8 die Nichtostariophysi, 
die keine Schwimmblase besitzen, ein stark herabgesetztes oder gar kein Horvermégen 
haben. . 

Die groBe Scharfhérigkeit der Ostariophysi, zu denen 70% aller Fische gehoren, 
1aBt vermuten (v. Friscn), da die Fahigkeit zur Lauterzeugung bei Fischen viel 
weiter verbreitet ist, als wir heute wissen, wo uns nur wenige tropische tonerzeu- 
gende Fische bekannt sind. 


3. Das Horen der Insekten. 


Die Hérorgane der Insekten sind nach demselben Prinzip gebaut 
wie die der Wirbeltiere. Als Resonator dient eine schnellschwingende 
Membran, die bei Acridiern, Cicaden und Lepidopteren direkt die Sinnes- 
zellen erregt, bei den Locustiden dagegen durch Vermittlung der Luft. 

Die Hérorgane der Insekten sind die Tibial- und die Tympanalorgane. Die 
Chordotonalorgane stehen nicht im Dienste des Hérsinnes (vgl. p. 194). Bei den Acri- 
diern liegen die Tibialorgane an der Tibia in Form zweier Spalten, in deren Innerm 
die Cuticula sich trommelfellartig ausspannt. Unter ihr verlaufen Tracheen, auf die 
sich der Schall resonatorartig durch Schwingungen der Membran tibertragt. An ihrem 
dorsalen Teil legt sich in Lingsrichtung die Hérieiste, die Crista, an, die aus 40 neben- 
einanderliegenden Hérzellen mit kontinuierlich abnehmender StiftchengroBe besteht. 
Ihnen weist man in Analogie zum Cortischen Organ der Saéuger ein Ansprechen aut 
verschiedene Tonhohen zu. 

Von gréBter Bedeutung ist Horen und Lauterzeugung bei Ortho- 
pteren und Singcikaden, wihrend es bei Schmetterlingen und Bienen 
biologisch weniger wichtig ist. Die Orthopteren und zahlreiche andere 
Insekten erzeugen Tone mit dem Schrilleistenapparat. Manche Schmetter- 
linge vermégen ebenfalls mechanisch Reize zu erzeugen, wahrend bei 
Bienen durch Auspressen von Luft aus den Tracheen Laute erzeugt werden. 

Lauterzeugung und Hérsinn stehen bei Insekten in erster Linie 
in Dienst des Sexuallebens (Anlocken der 99 durch die Macht der Tone 
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bei Orthopteren). Der Horsinn der Bienen ist wenig entwickelt, Dressuren 
auf Tone sind bei ihnen nur schwer méglich. Obwohl es schallerzeugende 
Krebse gibt (Coenobiten und Ocypoden), die Téne durch Reiben einer 
Schere an einer scharfen Kante erzeugen, ist iiber einen Hoérsinn bei 
Krebsen nichts bekannt. 


4, Die Orientierung im Schallraume. 


Das Gehérte wird vom Organismus, wie beim Lichtsinn das Ge- 
sehene, in die AuBenwelt verlegt. Dagegen entsteht eine Empfindung 
im Kopf, wenn die Schallzuleitung unter Wasser erfolgt. Ferner wird 
bei fest verstopiten Horgaéngen die eigene Stimme in den Kopf verlegt, 
wie auch der Schall, der durch die Kopfknochen zugeleitet wird. Mit 
einer solchen Schalleitung stehen vielleicht die sog. entotischen Wahr- 
nehmungen im Zusammenhang, die durch Geradusche des Blutkreis- 
laufs entstehen kénnen (Héren des Pulsschlags). Das sog. Ohrenklingen 
wird auf tetanische Reizung des M. tensor tympani oder auf Blutbewegung 
zuriickgetiihrt. 

Beim Héren mit zwei Ohren wird durch Intensitaéts- und Zeit- 
unterschiede die Seztenlokalisation erméglicht. Es ist daher leicht, 
akustisch links und rechts, schwer dagegen vorn und hinten zu unter- 
scheiden. Kopfwenden unterstiitzt daher die Orientierung sehr. Ob 
wir diotisch oder monotisch hoéren, d. h. ob ein Zusammenwirken beider 
Ohren beim Horvorgang statthat oder nicht, ist nicht entschieden. 
Beim Zusammenwirken zweier Ohren erscheint der Schall lauter als 
bei der Erregung von nur einem. Auch wissen wir nicht, ob in den 
Cortischen Organen Deckstellen entsprechend den korrespondierenden 
Netzhautstellen vorhanden sind (vgl. p. 232). 


5. Die Lauterzeugung. 


Die Lauterzeugung ist mit dem Horvermégen eng verkniipft. 
Zwar gibt es Tiere, die mit ihrem Hoérorgan Tone der Umwelt héren und 
selbst stumm sind (Fische), doch ist das eine Ausnahme. Die Erzeugung 
von Tonen erfolgt bei den Heuschrecken durch Reiben der Schrillappa- 
rate, bei manchen Insekten auch durch LuftausstoBen aus den Tracheen. 

Kine hohere, modulierte Tonerzeugung findet sich aber erst bei den 
Batrachiern, Vogeln und Saugetieren durch Vorbeistreichenlassen der 
Atemluit an gespannten Membranen, die dadurch in rhythmische Be- 
wegung geraten und infolgedessen Tone erzeugen. Da im Prinzip die 
Lauterzeugung bei allen Wirbeltieren dieselbe ist, sei sie nach dem best- 
untersuchten Beispiele des Menschen kurz skizziert. 


Die Stimmbander im Kehlkopf arbeiten nach dem Prinzip der 


zweilippigen, membranésen Zungenpfeifen oder vielmehr nach dem 
Prinzip der Polsterpfeifen. Die Stimmbander werden von besonderen 
Muskeln in ihrer Stellung verandert und verschieden gespannt gehalten. 
Bei der Tonerzeugung steigt der Luftdruck solange, bis er den Wider- 
stand der Stimmbander tiberwindet. Dann entweicht die Luft explosions- 
artig, wodurch der Luftdruck sinkt und die Membran zuriickschnellt. 
Dies erzeugt eine Luftverdiinnung und in rhythmischer Fortsetzung 
Schallwellen. Die Tonlage hingt von der GréBe des Kehlkopfes ab, d. h. 
von der Lange der Stimmbander, die bekanntlich im miannlichen Ge- 
schlecht im Pubertatsalter stark wachsen und die tiefe Stimme bedingen, 
im weiblichen dagegen nur wenig sich verlingern. Es ist die Stimmlage bei 
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Madchen: Knaben vor dem Stimmwechsel: 


d.—%. 8.—14. 15.—20. 3.—7. 8.—11. 12.—14. 15. le. i172 Jahy: 


Knaben nach dem Stimmwechsel: 


15. 16.—18. 20. Jahr. 


Der Stimmumfang ist meist 1—2, selten 3 Oktaven gro’. Nach Jon. MULLER 
rechnet man fiir den 


Bab 80— 341 Schwingungen 
Tenor 128— 512 a 
Alt 170— 683 i 


Sopran 256—1044 . 


Die Klangfarbe der Stimme kommt durch die Resonatorwirkung 
von Mund- und Nasenhéhle cberhalb des Kehlkopfes zustande. Ihre 
VergréBerung durch Schallblasen (¢ von Rana esculenta) wirkt resonator- 
artig verstarkend. Die konsonantenartigen Téne erzeugt man durch 
Behinderung des ténenden Luftraumes (Phonationsstellung der Stimm- 
bander). Beim Atmen sind die Stimmbander erschlafft (Respirations- 
stellung). 

Wir kénnen auf zwei verschiedene Arten sprechen, mit der Bruststimme und 
mit der Kopf- oder Falsettstimme. Bei der Bruststimme ist die Stimmritze lang und 
eng, und es gerait die im Thorax befindliche Luft in Mitschwingung. Bei der Kopf- 
stimme ist die Stimmritze weiter gedffnet, und die Stimmbander sind starker ange- 
spannt. Die Luft entweicht schnell und leicht und geraét nur oberhalb des Kehlkoptes 
in Schwingungen. 

Das Vermégen zur artikulierten Sprache ist an Gehirnzentren 
gebunden. Das motorische Sprachzentrum (Brocasches Zentrum am 
hinteren Drittel der dritten Stirnwindung), rechts bei Links- und links 
bei Rechtshindern, vermittelt die notwendige feine Innervation der 
Sprachmuskeln, die z. T. dieselben wie die Kaumuskeln sind. Nach Zer- 
storung des Sprachzentrums sind sie nur noch zum Kauen tauglich. 


6. Die Hortheorien. 


Zur Erklarung des Hérvorganges sind zwei Theorien auigestellt 
worden: 

Die Resonanetheorie von Hretmnortz, die darauf fuBt, daB die 
Fasern der Basilarmembran als ungedimpfte oder mittelgedimpite 
Resonatoren frei schwingen und gesondert ansprechen, wenn eine Welle 
ihrer eignen Frequenz das Labyrinth trifft. Die auf der bewegten Faser 
stehende Hérzelle wird alsdann durch den StoB8 gegen die M. tectoria 
erregt. Fiir diese Theorie spricht: 

1. Beim Menschen sind so viele Fasern vorhanden, daB die Zahl 
der moglichen Tonempfindungen erklart werden kann. 

9. Nach dem Bau der Basilarmembran miissen die hohen Tone 
am unteren Ende, die tiefen an der Spitze zustande kommen. Das konnte 
am Meerschweinchen gezeigt werden, bei dem intensive Reizung mit 

14* 
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hohen Ténen Beschaidigung am kurzen unteren Ende hervorrief. Ferner 
rufen engbegrenzte Zerstérungen Tonliicken hervor (vgl. Fig. 26, p. 207). 

Gegen diese Theorie spricht: 

1. Es ist fraglich, ob die Fasern der Theorie entsprechend ge- 
trennt schwingen, und ob so kurze Fasern als Resonatoren betrachtet 
werden kénnen. 

2. Vogel, vor allem Papageien, die ein ausgezeichnetes Hérvermégen 
haben, besitzen eine so kleine Basilarmembran, da eine feine Tonunter- 
scheidung nach dem Hetmuottzschen Prinzip nicht erklarbar ist. 

Diesen Einwanden entgeht die Schallbildertheorre von Ewatp. 
Sie fubt darauf, daB auf einer in allen Richtungen gleichgespannten 
Gummimembran von der Gré8e unserer Basilarmembran stehende 
Wellen, Schallbilder, entstehen, die fiir jeden Ton und Klang charakte- 
ristisch sind. Es spricht die Membran am breiten Ende besser auf tiefe, 
am kurzen besser auf hohe Téne an. Die Ewatpsche Theorie stimmt auch 
besser fiir Acridier, Cicaden und Lepidopteren, bei denen gleichzeitig 
alle Sinneszellen erregt werden missen. 

Es gibt auch Tatsachen, die mit keiner der vorhandenen Theorien in Hinklang 
stehen. Hxstirpation beider Schnecken beim Menschen und anderen Saugetieren 
vernichtet das Hérvermégen nicht vollkommen. Bei Exstirpation des gesamten 
Labyrinths dagegen ist bei Saugern jedes Hérvermogen erloschen, soweit nicht bei 
tiefen Tonen der Vibrationssinn in Frage kommt. Es ist daher zu vermuten, daB 


auch das schneckenlose Organ eine gewisse Hérempfindung vermittelt, die prak- 
tisch vielleicht nur nach Ausschaltung der Schnecken zur Geltung kommt. 


D. Der Lichtsinn. 
a) Ubersicht iiber die elektromagnetischen Schwingungen. 


Nur ein geringer Teil der elektromagnetischen Schwingungen, die 
sichtbaren Lichtstrahlen, werden sinnesphysiologisch durch besondere 
Photorezeptoren wahrgenommen, wahrend Warmestrahlen von den 
Temperatursinnesorganen perzipiert werden und alle iibrigen elektro- 
magnetischen Schwingungen sinnesphysiologisch ausfallen. Wie gering 
der sinnesphysiologisch wahrnehmbare Teil ist, geht aus nachstehender 
Tabelle hervor: 


ges: Wellen- Wellen- 
emer cece bereich linge Farbe 
in cm in wu 
10°=1km{f{| A 760,40 ultrarot 
104 BB 686,853 | rot 
108 C 656,314 | rot-orange 
elektrische Wellen ........ 102810 .| 1D ae goldgelb 
al E 526,990 | griin 
10% Lem F 486,164 | cyanblau 
10 G 480,825 | indigo-violett 
| Oe Ei 9G.5 70 Grenze des Violett 
Warme u. ultrarote Strahlen Eee i OOL-UG 
|} 10-"=1n |) M 372,62 
InchtstranlenSerye eee {ostaine: -eeP PpaN N Mee OO ORLS 
—5 
ultraviolette Strahlen ..... nae ean - ultraviolett 
{ ahi eet Q. 328,63 
Réntgenstrahlen .......... 10m R= 317,98 
|| 10-2 U 294,77 
y-Strahlen 
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Die Wahrnehmbarkeit durch das Auge geht von Rot bis Violett. 
Ultrarot wird deshalb nicht wahrgenommen, weil es von den Augen- 
medien stark absorbiert wird und daher das Sinnesepithel nicht erreicht. 
Ultraviolett etwa bis 2 = 380 yy wird vor allem durch die Linse stark 
absorbiert. Das linsenlose Auge empfindet bis 2 = 313 uu. Dies Ultra- 
violett wirkt aber wahrscheinlich durch Fluoreszenzwirkung, d. h. durch 
Umwandlung in Licht anderer Farbe, in violett und blau. Auf die ver- 
schiedene Absorptionsfahigkeit diirfte die Tatsache zuriickzufiihren sein, 
daB bei niederen Tieren das Erregung erzeugende Spektrum weiter zur 
kurzwelligen Seite hin verschoben ist als bei den Wirbeltieren. 


Kine Reihe von Land- und Wassertieren besitzen eine als Biolumineszenz 
bezeichnete Fahigkeit der Lichterzeugung. (Noctiluca miliaris, manche Anneliden, 
Crustaceen, Cephalopoden, Fische und die Leuchtkifer.) 

Die Biolumineszenz tritt in zwei Formen auf: 

1. Die Leuchtprozesse spielen sich am Protoplasma des Tieres selbst ab 

(primares Leuchten). 

2. Sie kommen mit Hilfe symbiontischer Organismen zustande (sekundires 

oder symbiontisches Leuchten, (BucHNER). 

Die bei diesen Prozessen sich abspielenden Vorgainge sind oxydativer Natur, 
wobei wahrscheinlich ein Ferment, die Luciferase, Leuchtstoffe, sog. Photogene, 
oxydiert. Dabei ist keine Entstehung von CO, nachweisbar. Die Leuchtprozesse 
verlaufen ohne Warmeténung, so da ihr Wirkungsgrad fast 100° betragt. Das 
erzeugte Licht hat sein Helligkeitsmaximum in der Regel im Griin und Griin-Blau, 
doch kénnen andere Farben durch Filterwirkung zustande kommen. 

Die Lichterzeugung erfolgt in der Regel in besonderen Leuchtorganen oder 
doch zum wenigsten in Leuchtzellen. Die Leuchtdriisen sind oft mit Hilfsapparaten 
(Reflektoren und Kondensoren) versehen, welche das Licht in eine bestimmte Rich- 
tung konzentrieren. Das Leuchten erfolgt in der Regel diskontinuierlich auf 
Nervenreiz hin. Bei dem symbiontischen Leuchten, tiber das wir vor allem durch 
die eingehenden Untersuchungen BucuNners unterrichtet sind, finden die einzelligen 
Leuchtorganismen in den Leuchtdriisen der héheren Tiere zusagende Lebensbedin- 
gungen. Sie werden in der Regel mit der Eizelle auf die Nachkommen iibertragen. 


b) Die Wirkung der kurzwelligen sinnesphysvologisch meht wahrnehmbaren 
Strahlen. 


Die kurzwelligen, sinnesphysiologisch nicht wahrnehmbaren 
Strahlen iiben dadurch eine Reizwirkung aus, daB mit abnehmender 
Wellenlange die GréBe der EKnergiequanten wachst, so daB zerstérende 
Wirkungen an den Zellen bzw. Molekiilen zustande kommen. 

Die destruktive Wirkung der Strahlen beginnt erst ab Ultraviolett 
und ist stets irreversibel im Gegensatz zur allgemeinen Warmewirkung. 


c) Die Beschaffenhert des sinnesphysiologisch wahrnehmbaren Lichtes. 


Das sichtbare Licht wird nicht nur quantitativ, sondern auch quali- 
tativ, als Farbe, empfunden. Die Schwingungsamplitude steht in Be- 
zichung zur Intensitat des Lichtes, die Schwingungszahl zur Farb- 
empfindung (ni = 1). 

Die unendliche Mannigfaltigkeit der qualitativen Lichtempfindungen (Farben) 
laBt sich durch Mischung dreier spektraler Lichter erzeugen. 

Man unterscheidet farblose (tonfreie) Lichter und getinte (bunte) Farben. Zu 
ersteren gehoren Schwarz und Wei8, verbunden durch Grauténe, zu letzteren die 
Spektralfarben, Rot, Orange, Gelb, Gelbgrin, Griin, Griinblau, Indigo und Violett. 
Durch Purpurtiéne wird Violett mit Rot zum Farbenkreis geschlossen. 

Von den Spektralfarben heben sich besonders klar hervor die von HERinG 
Urrot, Urgelb, Urgriin und Urblau genannten Téne, aus denen sich die Zwischentone 
durch Mischung benachbarter Uriarben ableiten. Die Urfarben lassen sich in die Gegen- 
farben Rot und Griin sowie Gelb und Blau einteilen, d. h. es gibt kein Rot, das zu- 
gleich griin, und kein Gelb, das zugleich blau erscheint, und umgekehrt, wohl aber 
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vibt es Rot, das Gelb, und Griin, das Blau enthalt. Farbempfindungen, die noch ge- 
sittigter wirken als die reinsten Spektralfarben, entstehen durch Simultankontrast 
vel. p. 230). 

ee nis ae eae als die reinen sind die verhiillten Farben, die durch Mischung 
der reinen Farben mit Wei8 und Schwarz entstehen. 

Die Helligkeit eines Farbtones wird nicht nur durch Beimischung von Schwarz 
und Wei8 bestimmt, sondern auch durch die Higenhelligkeit und Eigendunkelheit 
der Farben. Helligkeit ist eine besondere Higenschait von Weib, Gelb und Rot, 
Dunkelheit von Schwarz, Griin und Blau. Reines Gelb erscheint heller als reines Blau. 
Erscheint ein Gelb gleichhell einem Blau, so enthalt es Schwarz beigemischt oder das 
Blau Weil. 

Orange enthilt Rot, Gelb, WeiB, Schwarz = 3 helle und 1 dunkle Komponente, 

Griinblau enthalt Griin, Blau, WeiB, Schwarz = 1 helle und 3 dunkle Kompo- 

nenten. 

Bei der Mischung veiner Spektralfarben kann eine farblose Mischung entstehen. 
Farben, die addiert Wei ergeben, heiBen Komplementdrfarben. Solche Farben- 
paare sind: 

Rot — Griinlichblau Gelb — Indigo 
Orange — Blau Griinlichgelb- Violett 
Griin—Purpur (letzteres gehért nicht zu den Spektralfarben) 
Wei entsteht stets, wenn ein langwelliges Licht mit dem dazugehorigen kurzwelligen 
gemischt wird. 

Etwas anderes sind die Subtraktionsfarben, die durch Mischung zweier gefarbter 
Fliissigkeiten entstehen, durch welche bestimmte Farben absorbiert werden, z. B. 
erscheint die Mischung einer blauen und gelben Flissigkeit griin, da erstere alle Farben 
bis auf Blau und etwas Griin, letztere bis auf Gelb und etwas Griin absorbiert, so daB 
bei Mischung alles bis auf Griin absorbiert wird. 

Ks sind tiber 1 Million Farbempfindungen méglich. Zur Ordnung der vielen 
Farben dient der Ostwatpsche Farbenatlas, der aus einer Reihe leicht unterscheidbarer 
Farben des Spektralkreises mit bestimmten Mischungsverhaltnissen von Weif und 
Schwarz besteht, die in gesetzmaBiger Weise geordnet sind. 


Die physiologische Valenz (HeERtnG), d. h. die Starke der Wirkung 
irgendeines Lichtes auf die Netzhaut, la8t sich als Funktion von drei 
Farben darstellen. Dabei geht uns das Vermégen, die Empfindung nach 
Strahlenarten zu analysieren, ab. Wei ist fiir uns einheitlich, ob es nun 
aus einer Mischung aller Spektralfarben, aus Komplementarfarben oder 
aus Griin + Rot + Violett entstanden ist. 

Zu vergleichenden Untersuchungen hat man Farbengleichungen 
auigestellt, z. B. 670 uu + 530 pu = 589 wy, d. h. gleichzeitige Kin- 

a b C 
wirkung der Menge a der Wellenlange 670 uu und der Menge b der Wellen- 
lange 530 wy fiihrt zur gleichen Empfindung, wie sie durch die Menge ¢ 
der Wellenlénge 589 uy hervorgebracht wird. 


d) Die Wirkungen des Lichtes auf den Organismus. 


Die Wirkungen, die das Licht auf den tierischen Organismus aus- 
ibt, sind vegetativer und sinnesphysiologischer Art. 

Unter den vegetativen Wirkungen versteht man solche, die das Licht 
direkt im eigentlichen Stoffwechsel hervorruft. 

Mierhin gehért die Erythembildung (Sonnenbrand), die nach mehrstiindiger 
Latenzzeit durch Licht von den Wellenlangen 300 und 254 wy bedingt wird. Wellen- 
langen von etwa 280 wy sind fast giinzlich wirkungslos, wohl deswegen, weil sie vom 
Serum und den Lipoiden sehr stark absorbiert werden, ehe sie in die Hautschichten 
gelangen, in denen sie wirksam werden. Auf die Erythembildung folgt Pigmentbildung, 
die als eine Schutzreaktion aufzufassen ist. 

Ahnliche Wirkungen des Lichtes auf den Stoffwechsel sind ja auch 
sonst bekannt, so bei der Vitamin-D-Bildung aus Ergosterin (vgl. p. 53) 
und bei der Aktivierung des Hormons des Mittellappens der Hypophyse 
(vgl. p. 60). Auf der Bildung der bei Belichtung entstehenden Stoffe be- 
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ruht die Fernwirkung des Lichtes auf die Wanderung der Stibchen und 
Zapten im Auge des Frosches, wenn allein die Hinterextremititen be- 
lichtet werden. 

Besonders deutlich wird der EinfluB des Lichtes, wenn seine Wir- 
kung durch Sensibilisatoren verstirkt wird. Die normalerweise nur er- 
regende Wirkung kann dann schiadlich, ja tédlich werden. Solche Sensi- 
bilisatoren sind die sog. photodynamischen Farbstoffe, zu denen Eosin 
und die Hamatoporphyrine gehéren. So wird ein durch eine Injektion 
von Kosin sensibilisierter Stichling durch das Licht einer Bogenlampe 
in wenigen Minuten getétet, wihrend ein nicht sensibilisierter keinen 
Schaden erleidet. 

Da auch unter normalen Verhiiltnissen solche Sensibilisatoren in Form von 
Hamatoporphyrinen, wenn auch in geringer Menge, im Blut sind, vermutet HoseEr, 
da darauf die psychisch anregende Wirkung hellen Wetters zuriickzufiihren sei. 
Hierbei wirkt schon Licht der Wellenlingen 500—600 wu. Ferner ist nachgewiesen, 
da eine einmalige Bestrahlung mit Ultraviolett monatelang die Atmung vertieft 
und verlangsamt. 

Zu derselben Erscheinung dirfte der sog. Fagopyrismus zu rechnen sein, eine 
Hautentziindung, die mit Buchweizen gefiittertes, helles Vieh bei Sonnenbestrahlung 
befallt. Die photodynamische Wirkung wird hier durch einen alkoholléslichen chloro- 
phyllartigen im Buchweizen enthaltenen Farbstoff bewirkt. Nach Genu8 von Hype- 
ricumarten tritt unter denselben Bedingungen eine als Hyperizismus bezeichnete 
Erkrankung mit denselben Erscheinungen auf. 

Man darf vermuten, da8 zwischen diesen Sensibilisatoren und den 
Sensibilisatoren der spezifischen Sehzellen (vgl. p. 227) Beziehungen 
vorhanden sind. 

Kinen Ubergang zu den sinnesphysiologischen Lichtwirkungen 
nimmt die als dermatoptischer Sinn bezeichnete Lichtempfindlichkeit 
ein, welche vor allem bei niederen Tieren ohne spezifische Rezeptions- 
organe angetroffen wird. Hierhin gehért die Erscheinung, daB eine ein- 
seitig belichtete Amébe auf der belichteten Seite keine Pseudopodien 
bildet, wobei der Solzustand des Protoplasmas in den Gelzustand tiber- 
geht. Eine Lichtempfindlichkeit zeigen auch die Zoochlorellen fiihrenden 
Aktinien, die ihre Arme bei starker Belichtung parallel, bei schwacher 
senkrecht zum auffallenden Licht stellen. Sogar durch die Schwanzhaut 
von Ammocoetes werden Lichtempfindungen vermittelt. In allen diesen 
Fallen scheint es sich um eine durch undifferenzierte Rezeptoren ver- 
mittelte Reizwirkung zu handeln. 

Die sinnesphysiologischen Wirkungen des Lichtes werden durch spezi- 
fische Lichtsinneszellen (Photorezeptoren) von bestimmtem zytologischem 
Bau vermittels photochemischer Prozesse hervorgerufen, wobei nach 
dem Grotruusschen Absorptionsgesetz nur derjenige Teil der Strahlen 
wirksam wird, der absorbiert wird. Das hierbei maximal wirksame 
Licht ist bei den niederen Tieren mehr zum kurzwelligen Ende des 
Spektrums hin verlagert (Mensch 554,2, Insekten 530—540, Regenwurm 
480—490 uu) (vel. p. 213). 

Der ganze Sehbereich erstreckt sich beim Menschen von ungefahr 
730—390 wu, bei der Biene von 650—300 wx und bei Daphnien von 
600—200 pu. 

Die Entstehung der Sinneserregung erfolgt im Plasma der Licht- 
sinneszelle. In spezialisierten Fallen wirken dabei optische, komple- 
mentir zum maximal wirksamen Licht gefarbte Sensibilisatoren mit 
(Sehpurpur p. 227). 

Die von Beginn der Reizsetzung bis zur Sichtbarwerdung einer 
Reaktion (z. B. Schattenreflexe, vgl. p. 216) vergehende Zeit wird Re- 
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aktionszert genannt (vgl. p. 192). Sie besteht aus der Sensitivierungs- 
und der Latenzzeit. Die Sensitevierungszert ist die Zeitspanne, wahrend 
der ein Lichtstrahl wirken mu8, um die Reaktion zu erzielen, die Latenz- 
zeit derjenige Teil der Reaktionszeit, der im Anschlu8 an die Sensi- 
tivierungszeit verstreichen mu, bis die in dieser eingeleiteten Vorgange 
sich zur Reaktion ausgewirkt haben. 

Fir die Sensitivierungszeit gilt das allgemein auf photochemische 
Prozesse anwendbare Bunsen-Roscoesche Gesetz, das besagt, daB das 
Produkt aus Intensitét und Belichtungsdauer die ReizgréBe bestimmt. 
Nach Hecur spielen sich in der Reaktionszeit ganz allgemein folgende 
Vorginge ab. Eine lichtempfindliche Substanz S wird in zwei Vorstufen 
P und A zerlegt, deren Resynthese anschlieBend erfolgt. Diese Vorstufen 
P und A beschleunigen katalytisch, vor allem wahrend der Latenzzeit, 
eine von der Belichtung unabhangige Reaktion, durch die der eigentliche 
Reizstoff entsteht. 

Mit der Lichtwirkung auf den Organismus, vor allem der niederen 
Tiere, sind eine Reihe von Erscheinungen reflektorischer oder tropo- 
taktischer (vgl. p. 238) Natur verkniipft.. Die wichtigsten dieser Erschei- 
nungen sind (vgl. auch extraokulare Lichtwirkung im Farbwechsel p. 234): 

1. die Tonuswirkung des Lnchtes, die sich vor allem bei Insekten 
findet. Von jedem Teil der Retina flieBt Erregung zu bestimmten Muskeln 
und beeinfluBt ihren Tonus. Weegfall der Erregung nach Verkleben der 
Augen oder von Teilen von ihnen hat daher entsprechende Haltungs- 
anderungen zur Folge. 

2. dre photokinetische Wirkung des Lichtes. Hierunter versteht man 
die Erscheinung, daB bei vielen Tieren das Licht die Bewegungsfahigkeit 
steigert, oft sie tiberhaupt erst ermoglicht. Im Dunklen sitzen solche 
Tiere unbeweglich, im Hellen vollfiihren sie lebhafte Bewegungen (Bacte- — 
rium photometricum, ocellate Medusen, Taginsekten). Wahrend dabei 
bei den Medusen eine stundenlange Nachwirkung sich zeigt, fallt eine 
flegende Macroglossa stellatarum bei Verdunklung schlagartig zu Boden. 
Vielleicht kann die Bewegungshemmung, die Nachtinsekten am Licht 
zeigen, als umgekehrter Vorgang aufgefaBt werden. 

3. die lichtsymmetrische Einstellung vieler Tiere nach dem Gesetz der 
Krregungssymmetrie (vgl. p. 238). Manche Insekten, z. B. Libellen, setzen 
sich zur Ruhe symmetrisch zu den Sonnenstrahlen (falls nicht der ur- 
spriingliche Lichtreiz durch andere Reize tiberdeckt wird). Zu diesem 
Erscheinungskomplex sind vielleicht auch die phototaktischen Gescheh- 
nisse zu stellen. 

Im Prinzip ist hier die Lichtwirkung an Tier und Pflanze gleich-— 
artig, wie aus dem Vergleich der Lichteinstellungsbewegungen beider 
hervorgeht. 

4. Der Schattenreflex, der bei niederen Tieren nicht an spezifische 
Rezeptionsorgane gebunden ist. Hierbei wirkt nur Verringerung der 
Lichtintensitat (Schatten) als Reiz und veranlaBt das Tier, sich in eine 
schiitzende Hille zuriickzuziehen oder auszuweichen (Helixfiihler). 


1. Die Entwicklung der Sehvorgange in der Tierreihe. 


Innerhalb der Tierreihe ist eine gewaltige Leistungssteigerung des 
Lichtsinnesorgans eingetreten. Diese Leistungssteigerung beruht: 

1. auf der Entwicklung des dioptrischen Apparates, d. h. der Ent- 
stehung und Verbesserung der Einrichtungen, die das Umweltbild im 
Rezeptionsorgan entstehen lassen, 


(Sehpurpur, Farbenempfindung) 
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2. auf der Spezialisierung des eigentlichen Erregungsvorganges 

3. auf der verfeinerten Aufnahme des entworfenen Bildes durch 
die Retina, 

4. auf der Verbesserung der zentralen Erregungsverkniipfung. 

Die primitivste Art des Sehens ist das Helldunkelsehen. Dieses 
findet sich nur bei den niederen Typen, an pigmentlosen, verstreut 
liegenden Sehzellen, wie z. B. in der Haut des Regenwurms. Oft 
kann aber auch schon durch die Lage der Rezeptoren an verschiede- 
nen Stellen des Korpers eine gewisse Lichtrichtung wahrgenommen 
werden. Ferner gehdren die Lichtsucher héherer Pigmentaugen, z. B. 
das pigmentlose Nebenauge von Limax, zu der nur Hell-Dunkel-Emp- 
findung vermittelnden Gruppe. } 


Bereits fiir diesen primitiven Typ (Regenwurm) ist Adaptations- 
fahigkeit (vgl. p. 228) nachgewiesen worden. 


Durch Pigmentbecherbildung (Amphioxus, niedere Wiirmer, 
Schnecken und Seesterne), wobei das Licht bis auf eine Seite weg- 
genommen, und durch Linsenbildung (Pseudobranchobdellion), durch 
die es auf einen bestimmten Punkt konzentriert wird, bildet sich 
Richtungssehen aus. Das Richtungssehen wird noch dadurch ver- 
bessert, daB die Zahl der Sehzellen in einem Pigmentbecher erhoht 
wird (Planarien). Die Zahl der zentralwarts ableitbaren differenten 
Erregungen ist von der Zahl der Sehzellen abhingig. Da eine Licht- 
sinneszelle besonders dann anspricht, wenn der Lichtstrahl in Rich- 
tung der Achse einfallt, wirkt die Pigmentumhiillung vielleicht vor 
allem dadurch, daB durch Abhaltung schadlichen Seitenlichtes die 
Reizschwelle erniedrigt wird. Tiere mit primitiven Linsenaugen (Typ 
Helix) besitzen ebenfalls nur ein Richtungssehen und bewegen sich 
in der Richtung, deren Lichtintensitat ihrem physiologischen Bedari 
entspricht. 

Die héchste Stufe des Sehens ist die des Formen- oder Bildsehens. 
Sie ist an die Ausbildung eines guten dioptrischen Apparates zur Bild- 
erzeugung und an eine Retina mit sehr dichtstehenden Sehelementen 
zur Auflésung des Bildes gebunden. Solche hochstleistungsfahige Augen 
treten nach zwei grundverschiedenen Prinzipien auf, in Form des Fa- 
cettenauges bei Arthropoden und des hochentwickelten Linsenauges bei 
Cephalopoden und, mit inversem Typ, bei Wirbeltieren. 

Die untere und am weitesten verbreitete Stuie des Formensehens 
ist das Bewegungssehen, d. h. die Erkennbarkeit sich bewegender Objekte. 
Diese kénnen entweder dadurch erkannt werden, dab Intensitétsschwan- 
kungen auf der Retina infolge Bildverlagerung der sich nahernden oder 
entfernenden Objekte zustandekommen, oder dadurch, da durch seitliche 
Verschiebungen ein Wandern des Bildes auf der Retina erfolgt. Die 
meisten Tiere, sogar viele Saugetiere, erkennen den regungslos verharren- 
den Feind optisch nicht oder nur sehr schlecht. Hin dartiber hinausgehen- 
des Erkennen der ruhenden Form ist nur an den Spitzen der Entwicklungs- 
reihen zu finden und sogar bei den Saugetieren selten. Ks kommt hierbei 
nicht nur auf die Dichtigkeit der Sehelemente in der Retina an, sondern 
es spielt auch die nervése Verkniipfung der einzelnen Elemente unter- 
einander wie auch in den Sehzentren eine entscheidende Rolle. Das Aut- 
treten von Farbensehen hat mit der Entwicklung des Formensehens 
nichts zu tun. 
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2. Die Physiologie des Facettenauges. 


Das Facettenauge tritt in zwei funktionell verschiedenen 


Formen auf: 

1. als Appositionsauge der Tagtiere. Dieses ist dadurch charakteri- 
siert, da jedes Omma durch einen Pigmentmantel optisch véllig 
isoliert ist. 

2. als Superpositionsauge der meisten Krebse und Nachtinsekten, 
bei denen jedes einzelne Omma vor allem in der Dammerung unvoll- 
kommen optisch isoliert ist. 

Fig. 28 zeigt den Unterschied zwischen beiden Typen in bezug 
auf Isolation und den dadurch bedingten Unterschied des Strahlenganges. 
Daraus folgt, daB das Superpositionsauge eine erhéhte Helligkeit be- 
sitzt, aber sicherlich an Seh- 
scharfe dem Appositionsauge un- 
terlegen ist. 


Der dioptrische Apparat des Facetten- 
auges besteht, fiir jedes Omma isoliert, 
aus der Cornealinse und dem daran an- 
schlieBenden Kristallkegel, dessen Licht- 
brechung, wenigstens bei der eukonen 
Form, von innen nach auBen abnimmt. 
Das Linsensystem eines jeden Omma 
liefert kein verwendbares Bild wie die 
Linse eines Linsenauges, sondern wirkt 
allein durch den Lichtreflex, den es er- 
zeugt. Infolge der Lichtbrechung im 
Kristallkegel erreichen nur die ungefahr 
senkrecht auf seine in seiner Langsrich- 
tung verlaufende optische Achse ein- 
fallenden Strahlen das_ lichtempfind- 
liche Rhabdom. Die seitlich auffallen- 
den Strahlen werdenim Appositionsauge 
ins Pigment abgelenkt, treten im Super- 
positionsauge dagegen aus benachbarten 
Facetten zusammen und erhdhen da- 
durch die Lichtstirke. 


Jedes Rhabdom ist eine Er- 
regungseinheit (wie z. B. ein Stab- 
chen in der Retina der Verte- 
braten), kann also nur einheitlich 


Fig. 28. Schema des Strahlenganges im 
Facettenauge. A, B, C Objektpunkte mit 


den von ihnen ausgehenden Strahlen (rot, 
blau, griin). a, 6b, c die zugeordneten 
Rhabdome, in denen die farbigen Punkte 
die Herkunft des in sie hineinfallenden 
Lichtes angeben. d Pigmentzellen, e darin 
befindliches Pigment. In der Darstellung 
als Superpositionsauge ist das Pigment bis 
in Hohe der Rhabdome zuriickgezogen. Der 
Strahlengang des Appositionsauges ergabe 
sich durch Abschneiden der schragen Strah- 
len, wenn das Pigment die ganzen Zellen 
ausfullt. 


erregt werden, nie ein differen- 
ziertes Erregungsbild geben. Die 
Summe der erregten Rhabdome 
setzt das Bild zusammen wie die 
Summe der erregten Sehelemente 
im Linsenauge (musivisches Sehen 
in beiden Fallen). Im Gegensatz 
zum Linsenauge entsteht im Fa- 
cettenauge aber ein aufrechtes 
Gesamtbild. Dies ist dadurch be- 


dingt, daB die Linse eines jeden 


Ommas zwar den sie treffenden Lichtstrahl invertiert — was fiir die ein- 
heitliche Erregung im Rhabdom belanglos ist —, aber die Summe der 
Rhabdomlinsen die Umwelt aufrecht abbilden. 

Das Auflisungsverméogen des Facettenauges, d. h. die Fahigkeit, 
zwei Punkte getrennt wahrzunehmen, ist abhangig von dem Winkelraum, 
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den ein Omma einnimmt, da ja alles, was in diesem Raum liegt, nur einen 
einzigen Lichtreiz gibt. Es ist daher im Nahsehen viel gré8er als im 
Fernsehen. Bei manchen Insekten besteht das Auge aus einem stark 
gekrimmten Teil, der als Reizsucher verwandt wird, und aus einem 
flachen, dessen Ommas einen sehr geringen Winkelraum haben, zum 
Scharfsehen. Auf den flachen Teil wird das Bild eingestellt, wenn es 
mit dem Reizsucher gefunden ist. 

Die Lichtstarke ist eine Funktion des WinkelmaBes der Omma- 
linse. Sie ist daher um so geringer, je dichter die Ommas stehen, d. h. 
umgekehrt proportional dem Auflésungsvermégen, steigt aber natur- 
gemaB mit der GriBe des Auges. Die Lichtstirke des Superpositions- 
auges iibertrif{ft die des Appositionsauges bei weitem, da das Licht der 
Nachbarommas, das beim Appositionsauge vom Pigmentmantel ver- 
schluckt wird, ausgenutzt wird. 

Nach neuen Untersuchungen v. BupDDENBROCKS werden bei beiden 
Augentypen mehrere Ommas (meist 7) durch nervése Schaltung zu 
einer Hinheit zusammengefaBt. Bei Appositionsaugen konnte er auf eine 
Umschaltung bei starkem Licht schlieBen, derart, da alsdann jedes 
Omma eine getrennte Erregung auslést. Dadurch gewinnen diese Augen 
eine starkere Adaptationsfahigkeit. 


3. Die Physiologie des Linsenauges. 


Zur Grundlage der Schilderung nehmen wir vor allem das Wirbel- 
tierauge, das am genauesten bekannt ist. Im Prinzip gilt das hierfiir dar- 
gelegte auch fiir die Linsenaugen der Wirbellosen, soweit nicht besondere 
Bauverhaltnisse vorliegen, wie vor allem der verschiedene Autbau der 
Retina und manches andere, worauf an den betreffenden Stellen ver- 
wiesen wird. 

a) Der dioptrische Apparat des Auges. 

Der dioptrische Apparat besteht aus den Gebilden und Medien, 
die das Licht im Auge durchlaufen mu8. Er dient dazu, ein Bild der AuBen- 
welt zu entwerfen. 

Auch das linsenlose Grubenauge, das sich vor allem bei manchen 
Wiirmern und Mollusken findet, entwirft nach dem Prinzip der Loch- 
kamera ein Bild, das aber nur bei enger Offnung scharf und daher sehr 
lichtschwach ist. 

Der Strahlengang om Linsenauge wird durch drei Faktoren_be- 
einfluBt: 

1. durch die Kriimmung der brechenden Flachen, 

2. durch den Brechungsindex der durchstrahlten Medien, 

3. durch die Entfernung der brechenden Flachen voneinander. Licht- 
brechung tritt da ein, wo verschiedene Medien zusammenstoben, im 
Auge also an der Grenze von Lutt-Kornea, Kornea-Kammerwasser, 
Kammerwasser-Linse und Linse-Glaskorper. 


Die MaBeinheit der Brechkraft ist die einer Linse von 1 m Brennweite, die 
Dioptrie (D), d. h.: eine Linse von 1 D hat ihren Brennpunkt in 1 m Entfernung, 
von 2 Dinl m:2 = 0,50 m und von & Din1m:0,5 = 2 m Entfernung. Brenn- 
weite und Brechkraft sind also einander reziprok. Da wir die Brennweiten der licht- 
brechenden Flichen im] Auge messen kénnen, liBt sich ihre Brechkraft in Dioptrien 
ausdriicken. Es ist (Mensch) 


die Brechkraft der Hornhaut 43,05 D fiir die Ferne, 43,09 D fiir die Nahe 
99 99 99 Linse 19511 D 9 29 9? 33,06 D 99 99 99 
r des ganzen Auges 58,64 D ,, _,, a COPD ND oe a : 


Der Hornhaut kommt also die eréBte Brechkraft zu, die beim Sehen in die Nihe 
und in die Ferne gleich ist. 
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Unter dem Brechungsindex versteht man das Verhaltnis des Sinus des Einfall- 
winkels a zum Sinus des Brechungswinkels f. Er ist fir alle a fiir das gleiche Ubergangs- 
system konstant. ; 

Der Brechungsindex der Hornhaut (Mensch) ist 1,376, des Kammerwassers 
und des Glaskérpers 1,336, der Gesamtlinse 1,4085. Die Linsen verschiedener Tier- 
arten haben verschiedene Brechungsindices, so die Vogellinsen steigend bis 1,94. 

Der dioptrische Apparat des Auges entwirft ein umgekehrtes, verkleinertes 
und reelles Bild, wobei Objektpunkt und Bildpunkt einander konjugiert sind: je 
niher das Objekt der Linse ist, desto weiter liegt der Bildpunkt von ihr entfernt. Die 
Verfolgung des Strahlengangs im Auge wird dadurch erschwert, daf dieses aus ver- 
schiedenen optischen Medien besteht, also ein zusammengesetztes optisches System 
darstellt. 

Bekanntlich findet man in einem einfachen optischen System den Bildpunkt i 
eines Objektpunktes 0 (Fig. 29a) in folgender Weise. 1. Die vom Objektpunkt durch 
den Mittelpunkt der Linse K gezogene Gerade geht durch den Bildpunkt. 2. Der 
vom Objektpunkt parallel zur optischen Achse bis zur brechenden Flaiche gezogene 
Strahl geht von hier aus durch f%. Sein Schnittpunkt mit der vorher erwahnten 
Geraden ist der Bildpunkt i. Durch ihn wiirde auch der Strahl gehen, der durch Ver- 

binden des Objektpunktes 

C mit ft nach Auftreffen auf 

Medium I die brechende Flache pa- 

rallel zur Hauptachse wei- 
terlauit. 

Wollen wir den Lauif 
ees et ace ee eines beliebigen Lichtstrahls 
festlegen, so ist dies auf fol- 
7 gende Weise moglich (Fig. 
29 b). Parallel zu dem be- 
liebigen Strahl mn ziehen 
wir eine Linie durch K, 
welche die in f* errichtete 
Senkrechte pq in r trifft. 
nr ist der gesuchte Strahlen- _ 
gang. Auch die Parallele zu 
mn durch f st, die nach — 
Auitreffen auf die brechende 
Flache zur optischen Haupt- 
achse parallel lauft, geht 
durch r. 

In einem zusammen- 
gesetzten optischen System 
laBt sich der Strahlengang 
durch Summation berech- 
nen. kinfacher gestaltet 
sich aber nach Gauss die 
Berechnung, wenn man es 
durch ein System ersetzt, 
welches das erste und letzte Medium aufweist, und in dem folgende, auf der 
optischen Achse liegende Kardinalpunkte bekannt sind (Fig. 30a und b). Diese 
Kardinalpunkte sind: j 

1. die beiden Brennpunkte f, und f, und die dazugehérigen Hauptbrennebenen 
Dudes. 

2. die beiden Hauptpunkte h, und h, und die dazugehérigen senkrechten Haupt- 
ebenen H, und H,. Die sog. Hauptbrennweiten, d. h., der Abstand h, f, sowie h, 
ft, verhalten sich wie die Brechungsindices des ersten und letzten brechenden 
Mediums des Systems. Die Hauptebenen sind dadurch charakterisiert, daB alle Strahlen 
zwischen ihnen parallel zur optischen Achse verlaufen. 

3. die Knotenpunkte K, und K,. Die Lage der Knotenpunkte erhalt man, in- 
dem man die Differenz der beiden Hauptbrennweiten von h, und h, aus in Richtung 
nach F, auf der optischen Achse abtragt. Ihr gegenseitiger Abstand ist also gleich 
dem der beiden Hauptpunkte. Die Bedeutung der Knotenpunkte K, und K, beruht 
darauf, daf ein aus dem ersten Medium in Richtung K, einfallender Strahl im zweiten 
so verlauft, als ob er von K, kame, d. h. um den Abstand der Knotenpunkte parallel 
verschoben. 

Da sich die Kardinalpunkte alle bestimmen lassen, sind wir imstande, auch in 
einem zusammengesetzten optischen System Bildpunkt und Strahlengang so zu be- 


Medium I 
o 


Fig. 29. Strahlengang in einem einfachen Linsensystem. 
(Aus ABDERHALDEN, Lehrb. d. Physiologie.) 
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stimmen wie in einem einfachen. Die Linienfiihrung ist die gleiche, nur verlaufen 
alle Strahlen zwischen den beiden Hauptebenen, deren Entfernung voneinander von 
der Beschaffenheit des zusammengesetzten Systems abhingt, parallel zur optischen 
Achse verschoben. 

Da im Auge der Abstand h, h, und K, K, sehr klein ist, kann man ohne grofen 
Fehler den Strahlengang vereinfacht erhalten, wenn man den Abstand iiberhaupt 
vernachlissigt, d. h. h, und h, zusammenfallen laBt (reduziertes Auge, das ein ein- 
faches optisches System darstellt). 

Das Auge selbst zeigt noch eine Abweichung insofern, als die optischen Haupt- 
ebenen der brechenden Flachen nicht zu einer gemeinsamen optischen Achse zusammen- 
fallen, worunter natiirlich die Schirfe der Abbildung leidet. 


Die Abbildung durch 
das dioptrische System 
ist mit groBen Fehlern 
behaftet. Diese sind: 

1. Die  spharische 
Aberration, d. h. die 
Erscheinung, daB die 
Strahlen nahe der op- 
tischen Achse am 
schwachsten, nahe dem 
Rande der Linse am 
starksten  gebrochen 
werden, so dah’ der 
Brennpunkt der Rand- 
strahlen der Linse naher 
liegt (Mensch 1,2 mm) 
als derjenige der Zen- 
tralstrahlen. Sie ent- 
steht sowohl an der 
Hornhaut wie an der 
Linse. Ein gewisser Aus- 
eleich tritt dadurch ein, 
daB die Linse in ihren 
Randteilen aus einer 
schwacher lichtbrechen- b 


den Substanz besteht Fig. 80. Strahlengang in einem zusammengesetzten 
als in ihrem Kern und  finsensystem. (Aus ABpErHaLpEN, Lehrb. d. Phy- 
eine geringere Kriim- siologie.) 
mung besitzt. Durch 
die blendenartige Wirkung der Pupille werden die Randstrahlen mehr 
oder weniger weggenommen. Da die Pupillenéffnung von der Lichtstarke 
abhangt, ist bei hellem Licht die Abbildung scharfer als bei geringerem. 

2. Die chromatische Aberration. Sie beruht darauf, dab die kurz- 
welligen Strahlen stirker gebrochen werden als die langwelligen. Der 
Brennpunkt fiir die violetten liegt 0,6 mm naher an der Hornhaut als der 
fiir die roten (Mensch). Dies lat sich leicht demonstrieren, wenn man 
mit einem Auge ein schwarz-weiBgemustertes Feid betrachtet und eine 
Augenhalfte durch Vorschieben eines Kartons dicht vor der Kornea ab- 
blendet. Da dann keine Zerstreuungskreise entstehen kénnen, erscheinen 
die Rinder zwischen schwarz und wei8 in Rot und Blau. Die Chromasie 
des Auges bemerken wir meist nicht, zumal sie in Gelbgriin, fiir die das 
Auge vor allem empfindlich ist, sehr gering ist. 

3. Der Astigmatismus. Darunter versteht man den Fehler, der 
dadurch entsteht, daB die Hornhaut in vertikaler Richtung am starksten, 
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in horizontaler am schwiachsten gekriimmt ist. Hine andere Art von 
Astigmatismus entsteht dadurch, daf die Zentrierung nicht genau ist. 
Man erkennt den Astigmatismus daran, daB ein System von vertikalen 
und horizontalen Linien nicht gleichzeitig vom Auge scharf eingestellt 
werden kann. Auch das Flimmern leuchtender Punkte (Fixsterne) ist 
hierauf zuriickzutihren. 


b) Die Spiegelbildchen des Auges. 

Da jede brechende Flache zugleich als Spiegel wirkt, also Licht 
reflektiert, und drei solcher Flachen im Auge vorhanden sind, erkennt 
man drei Spiegelbilder, wenn man seitlich der optischen Achse ein Licht 
stellt und mit Hilfe des Augenspiegels bei geradeaus blickendem Auge 
beobachtet. 

Hornhaut und vordere Linsenflache wirken als Konvexspiegel 
und liefern aufrechte virtuelle Bilder, die hintere Linsenfliche wirkt 
als Konkavspiegel und ergibt ein umgekehrtes reelles Bild. Die am stark- 
sten gekriimmte hintere Linsenflache liefert das kleinste, die am schwach- 
sten gekriimmte vordere Linsenflaéche das gréSte Bild. Das Hornhaut- 
bild ist mittelgroS und am lichtstarksten. (Hs gibt auch noch ein hin- 
teres Hornhautbild, das aber nur unter besonderen Bedingungen zu 
sehen ist). 

Mit Hilfe der Spiegelbildchen ist der Kriimmungsradius der Linse 


nach der Gleichung ObjektgréBe: BildgréBe = Objektivabstand : 5 2u 


bestimmen. Der Verlust an Licht durch Reflexion betragt 2,6°% des 
einfallenden Lichtes (Mensch). 


c) Die Bedeutung des reflektierten Lichtes. 

Das den Augenhintergrund auskleidende Pigmentepithel absorbiert 
alles ins Auge fallende Licht, soweit es nicht von den Sehzellen selbst 
weggenommen wird. Nicht absorbiertes Licht stért den SehprozeB, wie 
z. B. bei Albinos, in deren Auge infolge Fehlens des seitlichen Pigment- 
schutzes auch Licht durch die Sklera eindringt. Bei hoher Lichtintensitat 
ist ihr Sehen stark gestort. 

Anders ist es bei Nachttieren, die ein hinter der Retina gelegenes 
Tapetum lucidum besitzen, an dem das ins Auge fallende Licht reilek- 
tiert wird und daher die Sehelemente zweimal trifft und somit starker 
reizt. Diese Reizverstarkung findet nicht nur in der Dunkelheit statt, 
sondern in jedem Funktionszustande des Auges, wobei der Netzhaut 
von hinten Licht jener Wellenlangen zugeschickt wird, in denen der | 
Augengrund aufleuchtet. Die absolute Reizschwelle (Energieschwelle) — 
im Spektralbereich maximaler Tapetreflexion ist besonders tiei. Das 
reflektierte Licht fallt dann durch die Pupillendffnung wieder aus dem 
Auge heraus und erweckt den Eindruck leuchtender Augen (Raubtiere). 
Kin Tapetum lucidum findet sich auch in Hai- und Rochenaugen, doch 
ist es bei ihnen durch Vorschieben von Pigmenten abblendbar. Hin 
solches Auge besitzt eine groBere Helligkeitsanpassung. 


d) Die Akkommodation. 

Da die Bildpunkte verschieden weit vor dem Auge liegender Ob- 
jekte verschieden weit hinter die Linse fallen, — die der augennahen 
Objekte am weitesten — wiirde nur eine bestimmte Ebene scharf ab- 
gebildet werden, wenn nicht das Bild so verlagert werden konnte, 
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daS es stets auf die Retina fallt. Diese Fahigkeit der scharfen Bild- 
einstellung bei verschiedener Entfernung der Objekte bezeichnet man 
als Akkommodation. 

Akkommodation findet sich nur bei den héher entwickelten Augen, 
bei Alciopiden, Pterotracheen und Cephalopoden unter den Wirbellosen, 
sowie bei den Wirbeltieren mit Ausnahme der Selachier und Ganoiden. 
Bei Tieren, die sowohl in Wasser wie in Luft sehen, und bei solchen, die 
ihr Auge zum Nah- und Fernsehen gebrauchen, ist die Akkommodation 
gut entwickelt. So akkommodieren kérnerfressende Végel und Primaten 
gut, Nachtvégel und Katze wenig, manche Nager, wie Kaninchen, 
gar nicht. 

Jedes Auge besitzt einen Ruhezustand, worunter der zu verstehen 
ist, bei dem es ohne Akkommodation sieht. Die Teleosteer sehen ohne 
Akkommodation die Nahe scharf und akkommodieren daher auf die 
Ferne: negative Akkommodation, alle anderen Tiere dagegen sehen chne 
Akkommodation die Ferne scharf und miissen zum Nahsehen akkommo- 
dieren: positive Akkommodation. Der vom Wasser- zum Luftleben iiber- 
gehende Periophthalmus andert mit diesem Ubergang gleichzeitig seine 
Akkommodationsart, indem anstelle der negativen die positive Akkon- 
modation tritt. Dabei verharrt der Retractor lentis wahrscheinlich in 
tonischer Dauerkontraktion und erschlafft bei Naheinstellung. 

Der Mechanismus der Akkommodation erfolgt in zweierlei Weise: 

1. Durch Veranderung des Abstandes der Linse von der Retina. 
Dies kann geschehen: 

a) Durch VergréS8erung des Innendrucks durch Muskelwirkung 
auf den Glaskérperraum, wodurch die Linse von der Retina entfernt wird 
(Cephalopoden und Heteropoden). Bei ersteren bewirkt dies der LANGER- 
sche Muskel, der die Linse nach vorne preBt. Der Mechanismus bei den 
Alciopiden ist noch nicht klar. 

b) Durch Bewegung der Linse vermittels besonderer, direkt an- 
greifender Muskeln (Fische und Amphibien). Bei ersteren bewirkt dies der 
M. retractor lentis, der die Linse zuriickzieht (neg. Akkommodation), 
bei letzteren wird durch den Protractor lentis die Linse vorgezogen (pos. 
Akkommodation). Da vordere und hintere Augenkammer kommuni- 
zieren, entsteht keine Druckschiebung zwischen vorderer und hinterer 
Augenkammer. 

2. Durch Forminderung der Linse, webei sich die Sauropsiden 
anders als die Saugetiere verhalten. 

a) Bei den Sauropsiden schnirt der Ciliarmuskel die Linse ein, 
so da8 ihre Vorderflache starker gewolbt wird. 

b) Bei den Saugetieren wird durch Kontraktion des Ciliarmuskels 
die Zonulabasis verkleinert, so daB die Zonulafasern, welche die Linse ge- 
spannt halten, erschlaffen und die Linse infolge ihrer Elastizitat eine 
eroBere Wolbung annimmt. 

Gegen diese alte Hetmuortzsche Akkommodationstheorie hat neuerdings 
v. PrrucK Einwinde gemacht. Nach v. PrtueK sind die Zonulafasern infolge ihrer 
eroBen Elastizitat gar nicht in der Lage, formandernd auf die Linse einzuwirken, 
sondern driicken sie lediglich gegen den Glaskérper. Die akkommodativen Form- 
anderungen der Linsen entstiinden vielmehr durch den Druck des Glaskérpergewebes 
auf die Hinterflache der durch die Zonula auf den Glaskorper angepreBt gehaltenen 
Linse. Dieser Druck wiirde durch den Ciliarmuskel, vor allem durch seine dem Glas- 
kérper anliegenden Muskelfaserbiindel, bewirkt. 

An den Linsenspiegelbildchen erkennt man, dafi bei der Akkommodation nur 
die Linse ihre Brechkraft andert. Beim Menschen verkleinert sich der Kriimmungs- 
radius ihrer vorderen Flache von 10 auf 5,3 mm, der hintere von 6,0 auf 5,3 mm. Das 
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Stirkerwerden der vorderen Linsenkriimmung ist bei seitlicher Betrachtung direkt 
wahrzunehmen. Die maximale Brechkraft der Linse, d. h. die maximale Krimmung, 
ist schon erreicht, ehe der Ciliarmuskel maximal kontrahiert ist. 


Bei nicht akkommodiertem Auge (mit Ausnahme desjenigen der 
Teleosteer) werden alle Objekte scharf abgebildet, die vom Unendlichen 
her bis zu einem gewissen Punkt hin, dem sog. Fernpunkt, liegen. Ein der- 
artig sehendes Auge nennt man emmetrop. Ein Scharfsehen beim Nahern 
eines Objektes tiber den Fernpunkt zum Auge hin kann nur durch Akkom- 
modation geschehen, aber auch diese versagt, wenn das Objekt dem Auge 
zu nahe riickt, iiber den Nahepunkt hinaus. Beim Menschen liegt ersterer 
in 5—6 m, letzterer 0,10 m vor dem Auge. Das emmetrope Auge ermiidet 
beim Sehen in die Ferne nicht. Ermiidung tritt nur durch den Akkom- 
modationsvorgang aul, also beim Nahsehen. 

Durch Fehler im Bau des Auges kann eine normale Akkommodation 
behindert werden. Derartige Ametropren konnen durch zu langen (Achsen- 
myopie) und zu kurzen Bulbus (Achsenhyperopie) wie auch durch ver- 
ainderte Brechkraft des lichtbrechenden Systems bedingt sein. Achsen- 
myopie bedingt Kurzsichtigkeit, da parallele Strahlen sich vor der Re- 
tina vereinigen, Achsenhyperopie Ubersichtigkeit, da parallele Strahlen 
sich hinter der Retina treffen. 


Die Myopie (Kurzsichtigkeit) ist beim Menschen die haufigste Erscheinung. 
Der Fernpunkt des myopen Auges wie der Nahepunkt legen dem Auge um so naher, 
je starker die Myopie ist. Die Myopie wird durch die Entfernung des Fernpunktes 
gemessen, liegt er z. B. 1 m entfernt, so betragt sie 1 Dioptrie, liegt er 20 cm entfernt, 
ist sie 5 Dioptrien stark. Akkommodation fiir die Ferne hat keinen Sinn, da dadurch 
parallele Strahlen noch starker an die Linse heran gebrochen werden. Unterhalb des 
Fernpunktes ist natiirlich scharfes Sehen moéglich. Geringe Grade von Myopie ge- 
statten sogar scharferes Sehen in der Nahe, da das Objekt dem Auge mehr genahert 
werden kann. Zur Korrektur der Myopie dient ein Zerstreuungsglas. Dasjenige 
Konkavglas ist geeignet, bei dem ohne Akkommodation die Ferne scharf gesehen 
wird; dies ist das schwachste. Bei stairkeren Glasern wird das Bild hinter die Retina 
verlagert und mu8 durch dauernde Akkommodation eingestellt werden. 

Die Hypermetropie (Hyperopie) ist dadurch gekennzeichnet, da8 parallele 
und divergente Strahlen hinter der Retina vereinigt werden. Nur konvergente Strahlen, 
die in der Natur nicht vorkommen, wiirden auf der Retina vereinigt werden. Der Fern- 
punkt liegt daher hinter dem Auge, z. B. betraigt die Hyperopie 10 Dioptrien, wenn 
er 10 cm hinter dem Auge legt. Der Nahepunkt hegt anormal weit vom Auge ent- 
fernt. Im Gegensatz zum myopen Auge ist durch Akkommodation das Sehen stets 
zu verbessern. Zur Korrektur der Hypermetropie dient eine Sammellinse, die parallele 
Strahlen zu Fernpunktstrahlen bzw. zu konvergierenden macht und die Bildpunkte 
auf die Retina zu verlagert. Die starkste Linse, die noch Sehen auf unendlich gestattet, 
ist die richtige, weil mit ihr das Auge ohne Akkommodation scharf sehen kann. Mit 
schwacheren Glasern ist dies nur mit dauernder Akkommodation moglich. 

Im Alter entsteht Presbyopie (Altersweitsichtigkeit), d. h. der Nahepunkt riickt 
immer weiter vom Auge ab. Er liegt z. B. mit 40—50 Jahren 30—40 cm vom Auge 
entfernt. Auch die Akkommodationsfahigkeit wird, namentlich nach dem 45. Jahre, 
geringer und erlischt mit 75 Jahren vdéllig; sie sinkt, gemessen in Dioptrien, von 
10—%5 Jahren von 14 auf 0. 

Erkrankungen am dioptrischen System, die das Sehen sehr beeintraichtigen, 
sind der graue und griine Star. Bei ersterem ist die Linse getriibt (grau, blau, gelb, 
schwarz). Als griinen Star bezeichnet man eine Reihe von Blindheiten, die durch Er- 
hohung des inneren Augendrucks (Blutergu8) durch Umknicken des Sehnerven zur 
Blindheit fiihren (Glaukome). 


e) Die Bedeutung des Aufbaus der Retina fiir das Sehen. 


Die Retina der Wirbeltiere besitzt einen auBerst komplizierten 
Bau. Sie ist als ein peripher verlagerter Teil des Mittelhirns aufzufassen 
und ist daher invertiert, d. h. im Auge liegen die lichtrezipierenden Ele- 
mente vom Licht ab-, die ableitenden Neurofibrillen ihm zugewandt. 
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Der Sehnerv durchbricht daher an einer Stelle, dem blinden Fleck, die 
Retina. Die lichtempfindlichen Elemente sind Stabchen und Zapfen. 
Thre Verteilung im Auge ist sehr verschieden. Nachttiere, wie Eulen, 
Fledermause, haben fast nur Stibchen, Tagtiere auBerdem viele Zapten, 
Vogel, Schlangen und Schildkréten fast ausschlieBlich Zapfen. Auch 
regional ist die Verteilung im Auge verschieden. Fast ausschlieBlich 
Zapien stehen in der Macula lutea, dem sog. gelben Fleck, wihrend sie 
zur Peripherie hin an Zahl und Ausbildung abnehmen. Der mittlere 
Teil der Macula lutea ist die Fovea centralis, die Stelle scharfsten Sehens, 
die eine Kinbuchtung der verdickten Macula darstellt. 

Funktionell wichtig ist die verschiedenartige Schaltung der Stab- 
chen und Zapfen. Diese erfolgt: 

1. Durch ein bipolares Zwischenneuron, das sie mit den multi- 
polaren Neuronen des N. opticus verkniipft. 

2. Durch Horizontalneuronen, die sie untereinander nach Art 
der Assoziationssysteme im Gehirn verbinden. 

Die Erregung findet nur an den Stibchen und Zapfen statt. Die 
BlutgefaBe, die ja im innersten Auge verlaufen, kénnen als Schatten 
auf die Retina projiziert werden, wenn man von der Sklera her beleuchtet. 

Die Retina der Wirbellosen hat nur stabchenartige Gebilde und 
ist, da sie ektodermalen Ursprungs ist, nicht invertiert. Ihre Stabchen 
schauen mit der Spitze dem Lichte zu. 

Das Auflésungsvermégen der Retina ist von drei Faktoren ab- 
hangig: 

1. Von den dioptrischen Faktoren. Neben der Giite des dioptrischen 
Apparates ist die absolute GréBe des Auges fur die Auflésung von Wich- 
tigkeit. Je kleiner die Brennweite der Linse ist (kleine Augen), desto 
starker wird das Bild verkleinert. So betragt bei 


Brennweite 


Verkleinerung 
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Bei den Linsenaugen der niederen Wirbellosen, vor allem bei den Linsenocellen der 
Insekten, ist die Verkleinerung noch viel groBer, woraus aliein schon ihre Bedeutungs- 
losigkeit fiir Formensehen hervorgeht, zumal das entworfene Bild oft gar nicht auf 
die Retina fallt. Sehr groBe Augen haben Tiefseefische und Tintenfische. Bei letzteren 
gibt es Formen, deren Augen 40% des gesamten Korpergewichtes ausmachen. 

Hier sind auch die Teleskopaugen vieler Dimmerungstiere zu erwahnen, wie 
sie sich vor allem bei Tiefseefischen, bei Heteropoden und Springspinnen finden. Sie 
stellen zentrale Ausschnitte viel gréBerer Augen dar. Sie besitzen zwar den Nachteil 
eines kleinen Gesichtsfeldes, haben aber die Vorteile gréBerer Beweglichkeit und einer 
Lichtstirke, die der des entsprechenden Vollauges gleichkommt. 


2. Von dem Besatz der Retina mit Sehzellen. Auf 1 qmm Obertflache 
befinden sich Sehzellen bei 


Waldkauz 680000 Huha 265000 Frosch 95000 
Katze 400000 Loligo 160000 
Mensch 400000 Galeodes 100000 


Bei den niederen Wirbellosen ist ihre Zahl pro Einheit noch unverhaltnis- 
miBig geringer, da jedes Sehelement absolut gréBer ist. Auch die Dichtig- 
keit innerhalb des Auges schwankt sehr. Am grdBten ist sie in den zen- 
tralen Teilen, vor allem in der Fovea, wo z. B. beim Menschen nur diinne 
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Zapfen stehen. Eine Area centralis, d. h. eine Stelle mit besonders feinen 
dichtstehenden Sehelementen, ist in allen Wirbeltierklassen vorhanden, 
fehlt aber oft einzelnen Vertretern. 

3. Von der Art der Verkniipfung der Sehzellen mit den ableitenden 
Neurofibrillen. Die Schaltung der Sehzellen ist fiir die Scharfe des Sehens 
von groéBter Bedeutung. In der Fovea ist jede Sehzelle mit einer be- 
sonderen Nervenfaser verkniipft, waihrend auSerhalb und vor allem in 
peripheren Teilen viele Sehzellen mit einer einzigen Optikusnervenzelle 
verbunden sind, so beim Menschen 130, beim Tiger 2500 und beim See- 
hund 4900, d. h. also, daB hier die Erregungen von 4900 Rezeptoren 
zu einer Nervenzelle flieBen (vgl. p. 219). 


TO" 5 ON ONS SATO RIS SNL 2 CIO SI CO AT OEIC eno 


VOCS 2500 2 95 SOMES VOSS ISOC EC I ONO 
Nasa/ pre Temporal 
Fig. 31. Die Verteilung der Sehschirfe auf der Retina. (Aus ABDERHALDEN, 
Lehrb. d. Physiologie.) 
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Ks ist wahrscheinlich, daB zwei Punkte dann unterschieden werden 
konnen, wenn ihr Bild auf zwei Sehzellen fallt, die nach verschiedenen 
Optikuszellen gehen. Der kleinste Sehwinkel, unter dem zwei Punkte noch 
getrennt wahrgenommen werden, betragt beim Menschen etwa 30—60”. 

Andererseits kénnen sehr geringe Intensitaten sich zum Schwellen- 
wert summieren. Dies tritt auch dkologisch in Erscheinung, indem z. B. 
bei Dammerungsfischen die auf eine Nervenfaser fallende Zahl von Seh- 
zellen groBer ist als bei Tagfischen. Da die Zahl der zu einer Nervenzelle 
gehdrenden Sehzellen in der Peripherie am gréBten ist, dient die Peri- 
pherie als Reizfinder und lenkt reflektorisch vermittels der Augenmuskeln 
die Fovea zur Reizstelle. 

Eine ahnliche reflektorische Einstellung der Zentralretina be- 
wirken bei vielen Teleskopaugen Pigmentliicken, die seitlich Licht direkt 
auf die Retina werfen. Das Sehen mit der Fovea bezeichnet man als 
direktes, das mit der iibrigen Retina als indirektes Sehen. Ersteres ist fiir 
die Formerkennung, letzteres fiir die Orientierung von gréBter Wichtigkeit. 

Wie sehr die Sehscharfe der Fovea die der anderen Teile der Re- 
tina beim Menschen iibertrifft, und wie eng umgrenzt sie ist, geht aus 
bestehender Abbildung hervor (Fig. 31). 
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f£)) Die Wirkungen des Lichtes auf die Retina. 


Bei Belichtung beobachtet man auf der Retina folgende Ver- 
anderungen: 

1. Beeinflussung des Sehpurpurs. 

2. Bewegungen der Stibchen und Zapfen. 

3. Wanderungen des Pigmentes. 


1. Die Beeinflussung des Sehpurpurs. 


Der Sehpurpur findet sich nur im AuBenglied der Staibchen bei 
den Wirbeltieren, sowie in den Augen der Cephalopoden, einiger See- 
igel und Planarien. Er ist ein lichtempfindlicher roter, in gallensauren 
Salzen léslicher Farbstoff, der durch Belichtung zunichst zu Sehgelb, 
das in zunehmendem Ma8e violett absorbiert, dann zu SehweiB ge- 
bleicht wird. Infolge des Zerfalls tritt unter: Vermittlung des Pigment- 
epithels, von dem aus es auch gebildet wird, Regeneration ein. Der 
Sehpurpur la8t die roten und violetten Strahlen durchtreten und ab- 
sorbiert die dazwischen gelegenen. Das Absorptionsmaximum liegt 
bei Saugetieren bei 500 wx und bei Fischen bei 540 wu. Der Sehpurpur 
hat die Bedeutung eines Sensibilisators, der Sehen bei geringerer Licht- 
starke gestattet. Neuerdings ist in den Zapfen eine mit dem Sehpurpur 
nicht identische, in gallensauren Salzen nicht lésliche Substanz nach- 
gewlesen worden (v. STupNITz), die auSerordentlich lichtempfindlich 
ist, deren Absorptionsmaximum bei 560 uy liegt, also in dem Teil des 
Spektrums, der beim Tagessehen am hellsten erscheint. Nach der Be- 
lichtung tritt Autoregeneration ein. 


2. Die Bewegungen der Stabchen und Zapfen. 


Staibchen und Zapfen verhalten sich beziiglich ihrer Bewegungen 
bei Licht und Dunkelheit umgekehrt zueinander. Bei Belichtung kon- 
trahieren sich die Zapfeninnenglieder und ziehen die Zapfen dem Lichte 
entgegen, der Membrana externa zu. Die Stabchen verlangern sich 
und strecken sich in das Pigmentepithel hinein. Im Dunkeln vollzieht 
sich der umgekehrte Proze8. Diese Bewegungsvorginge werden wahr- 
scheinlich durch Abspaltung von Phosphorsaure aus einer organischen 
Verbindung bedingt. 

Bei Fischen ist die Beweglichkeit der Sehelemente am gri8ten 
— ihre Innenglieder kénnen sich bis zu 90% verkiirzen — bei Amphibien 
ist sie noch halb so groB, bei Sauropsiden gering und bei Saugern 
fehlt sie meist véllig. Gering ist sie auch bei Tieren, die nur Zapfen 
(Testudo, Chamaelion) oder nur St&abchen (Hailische) besitzen. Fir 
den Menschen wird sie ganz bestritten. 


3. Die Pigmentwanderung. 


Das Pigmentepithel sendet Fortsaitze zwischen Stabchen und 
Zapfen bis an die Limitans externa heran. Bei Fischen und Amphibien, 
weniger bei Sauropsiden wandert das Netzhautpigment bei Belichtung 
— vor allem wirksam ist kurzwelliges Licht — nach innen, d. h. in 
Richtung zur Linse hin, bei Verdunklung zieht es sich wieder zurick. 
Saugern fehlt die Pigmentwanderung wohl vollig, wie auch den Tieren, 
die nur Stabchen oder nur Zapfen besitzen. Bei Nachtvogeln, die mehr 
Stabchen besitzen als Tagvégel, ist sie groéBer als bei diesen. 

1p? 
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Wahrend die Verinderungen des Sehpurpurs sehr schnell erfolgen, 
volizieht sich die Pigmentwanderung langsam durch Vermittlung des 
N. opticus. Letztere tritt daher auch am verdunkelten Auge auf, wenn 
das andere Auge belichtet wird. 


g) Die Adaptation. 


Die Fahigkeit des Auges, sich in seiner Reaktion starker und 
schwacher Dauerbelichtung anzupassen, bezeichnet man als Adaptation. 
Innerhalb der Anpassungsbreite ist daher das Auge bei geringer Licht- 
intensitét in Dunkeladaptation ebenso reaktionsfahig wie bei hoher in 
Helladaptation. Die Adaptation vom Hellen ins Dunkle erfolgt beim Men- 
schen in den ersten 10’ langsam, dann rasch und ist in etwa einer Stunde 
beendet. Dabei steigt die Lichtempfindlichkeit um das 1400—8000fache. 
Die Adaptation vom Dunklen ans Helle vollzieht sich rasch in etwa 5’. 

Der Mechanismus der Anpassung ist physikalischer und physio- 
logischer Natur. Die physvkalische Adaptation, die von mehr unter- 
geordneter Bedeutung ist, beruht auf der Pupillenreaktion und der 
Pigmentwanderung. Durch die Pupillenreaktion, die sich bei Wirbel- 
tieren und Cephalopoden findet, wird der Lichteinfall reguliert. Sie er- 
folet durch den Sphinkter (Reflexzeit 0,3’) und den Dilatator der Pu- 
pille (0,5) durch Verengen und Erweitern der Pupillenéfinung. Sie 
tritt auch bei Belichten nur eines Auges in beiden Augen gleichzeitig 
auf, wobei der Hauptreiz von der Macula lutea ausgeht: konsensuelle 
Pupillenreaktion (nicht bei Anamniern, Sauropsiden und niederen 
Saugern, die eine totale Optikuskreuzung besitzen). Die Bedeutung 
der Pupillenreaktion liegt auBer in der Regulation der Lichtmenge in 
der Verscharfung der Abbildung durch Abblenden der Randstrahlen, 
also auch in der Erhohung der Tiefensehscharfe. Bei enger Pupillen- 
6ffnung braucht also weniger akkommodiert zu werden als bei grofer. 
Dies kommt durch die Assoziation der Akkommodation und der Pu- 
pillenverengerung im Oculomotoriuskern zum Ausdruck. 

AuBer Licht lésen fast alle anderen Sinnesreize eine Pupillenreaktion aus. 
Pupillenerweiterung tritt auf bei Schmerzen, Erregung, erotischen Vorstellungen, 
Schreck, vom Blut her beim Ersticken usw. Bei manchen Personen finden Verainde- 
rungen der Pupillenweite auf Vorstellungen von Licht und Dunkelheit statt. Pupillen- 
erweiternde Mittel sind Mydriatika (Atropin, Adrenalin), pupillenverengende Miotika 
(Physostigmin, Nikotin, Pilokarpin, Muskarin). 

Die physiologische Adaptation beruht auf der Veranderlichkeit 
der Lichtempfindlichkeit. Sie ist an die Sehpurpur fiihrenden Stabchen 
gebunden, findet sich daher in den stabchenfiihrenden seitlichen Schichten 
der Retina und ist in den zentralen zapfenreichen sehr gering; dem- 
entsprechend ist sie also im ganzen Auge gering bei Tieren, die fast 
ausschlieBlich Zapfen besitzen. Dies fiihrte zu der Annahme, da8 der 
Sehfarbstoff selbst durch Sensibilisierung bei seinem Zerfall an der 
Krregbarkeitssteigerung schuld ist. 

__ Da das Farbensehen an die Zapfen gebunden ist (vgl. p. 229), 
wird dieses im Dammerungssehen ausgeschaltet: ein Spektrum erscheint 
uns alsdann in Grauténen, der Helligkeit nach geordnet von Hell nach 
Dunkel: gelbgriin, griin, orange, blau, rot. Die hellste Stelle des Grau 
liegt beim Dammerungssehen bei 500 uu, beim Farbensehen bei 600 wy. 
Farbenblinde sehen das Spektrum im Hellen so, wie der Farbentiichtige 
in der Dammerung. Auch der Simultankontrast spielt bei der Adaptation 
eine groBe Rolle (vgl. p. 230). Fehlen der Dunkeladaptation schlieBt 
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Sehen in der Dammerung aus (Nachtblindheit). Adaptation ist auch 
an den keinen Sehpurpur fiihrenden Augen von Schnecken vermittels 
der Resultantenwirkung ihres negativ geotaktischen und phototaktischen 
Verhaltens nachgewiesen worden. 

Eine im Dunkeln befindliche Agriolimax kriecht senkrecht nach oben. Be- 
leuchtet man sie stark von der Seite, so bewegt sie sich fast wagerecht vom Licht 
ab. Wiederholt man den Versuch bei fortdauernder Beleuchtung, so wird der Winkel, 


den ihre Kriechspur mit der Senkrechten bildet, immer kleiner, da infolge eintretender 
Adaptation die Reizwirkung des Lichtes geringer wird. 


h) Das Farbensehen. 


Nach der sog. Duplizitatstheorte vermitteln die Zapfen das Farben- 
sehen, die Stabchen das Helldunkelsehen. Obwohl diese Auffassung 
fiir die Wirbeltiere allgemeine Giiltigkeit hat, so ist doch auch fiir viele 
Wirbellose, die nicht diese Differenzierung haben, Farbensehen nach- 
gewlesen, vor allem durch v. Friscu, der durch seine Dressurmethode 
bei Bienen einwandfrei Farbensehen feststellte und dadurch die friiher 
herrschende, vor allem von C. v. Hess verteidigte Anschauung von dem 
Unvermégen des Farbensehens wirbelloser Tiere widerlegte. 

Aus der Verteilung der Zapfen folgt schon, daB die Farbentiichtig- 
keit nicht an allen Teilen der Retina gleich ist. Die Fovea vermittelt 
alle Farbenempfindungen. Sie wird von einem Bezirk umgeben, der 
alle Farben auSBer Griin und Rot vermittelt, wahrend die Peripherie 
vollig farbenblind ist. Es gibt aber keine bestimmten Farben zu- 
geordnete Zapfen. 

Ob Tiere Farben empfinden wie der Mensch, kann natiirlich nicht 
entschieden werden. Farbensinn soll nur bedeuten, daB Licht verschie- 
dener Wellenlange unterschieden wird. 

Fiir Coelenteraten, Wiirmer und Mollusken ist Farbensinn nicht nachgewiesen. 
Alle Wirbellose, fiir die Farbensehen festgestellt ist, zeigen tibereinstimmend eine Ver- 
schiebung des sichtbaren Spektrums gegen das Ultraviolett, sehen also ultraviolett und 
sind blind fiir rot. Daphnien sind dichromatisch; sie unterscheiden kurz- und lang- 
welliges Licht. Die Farbenskala der Bienen geht von Gelb bis Ultraviolett, Falter 
unterscheiden Blau und Gelb. Auch fiir Cephalopoden wurde Farbensehen durch 
Dressurversuche und Aktionsstrommessung wahrscheinlich gemacht. 

Der Farbensinn der Fische wurde durch Dressurversuche und Farbanpassung 
nachgewiesen. Sie unterscheiden Rotgelb, Griin und Blau, verwechseln aber Rot mit 
gelb. Beim Frosch schlo8 Basack aus der Beeinflussung der Atmung durch farbiges 
Licht auf Farbenempfindlichkeit. Von den Sauropsiden sind vor allem Tagvogel und 
Schildkréten als farbentiichtig zu erwahnen, doch sind sie fiir Griin und Blau nur 
wenig empfindlich, da rotgelbe Olkugeln an den Innengliedern der Zapfen diese Farben 
fast ganz absorbieren. Fir Rot-Orange sind Hiihner empfindlicher, fiir kurzwelliges 
Licht unempfindlicher als der Mensch. Unter den Saiugern ist bei Javaner- und Rhesus- 
affen ein Farbensehen von der Giite des menschlichen nachgewiesen. Lemuren ver- 
halten sich schon schwach farbenempfindlich und bei Nagern und Raubtieren blieben 
alle Bemiihungen zum Nachweis negativ. 


Die am haufigsten vorkommende Farbenblindheit ist die Rotgriin- 
blindheit (Daltonismus), die zu 4% im mannlichen Geschiecht aultritt 
und geschlechtsgebunden vererbt wird, d. h. auch Frauen vererben die 
bei ihnen latent bleibende Anlage. Dem Rotgriinblinden erscheint das 
Spektrum in Gelb und Blau, Rot und Griin aber als Grau. Viel seltener 
ist die Gelbblaublindheit, bei der nur Rot und Griin unterschieden 
werden, und die totale Farbenblindheit, dic meistens auf dem Ausfall 
der Zapfen mit allen dadurch bedingten Folgen beruht. Das Spektrum 
erscheint alsdann in Graustufen mit dem Helligkeitsmaximum im Gelb- 
griin wie beim Dammerungssehen. 
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i) Die Kontrasterscheinungen. 


Bevor wir die eigentlichen Kontrasterscheinungen besprechen, 
miissen wir auf die Rolle der Zeit beim Erregungsvorgang hinweisen. 
Die Erregung halt linger an, als der Reiz dauert. Hierauf beruht das 
Verschmelzen von Farbensektoren auf einer rotierenden Scheibe zu einer 
einheitlichen Empfindung. Man spricht von einer Tragheit der Netzhaut, 
die auch die Ursache fiir die kinematographische Bewegungsdarstellung 
ist. Auf die gleiche Ursache geht ferner die Erscheinung der Irradiation 
zuriick: Ein weiges Viereck in schwarzer Umgebung erscheint gro8er als 
ein gleichgroBes schwarzes in weiBer. Es beruht dies z. T. darauf, daB 
durch unvermeidliches geringes Hin- und Herbewegen des Auges die 
Erregung von Wei infolge der Nachwirkung die Grenzen von Schwarz 
verengt, z. T. darauf, daB infolge der Unvollkommenheit des dioptrischen 
Apparates die Rander unscharf sind, d. h. an ihnen Zerstreuungskreise 
auftreten, die infolee der Nachwirkung die weiBe Flache vergréBern. 

Fiir das scharfe Sehen sind die Kontrasterscheinungen von 4uBerster 
Wichtigkeit. 

Der Simultan- oder Nebenkontrast besteht darin, da8 ein Bild auf der Netz- 
haut nicht nur auf die bedeckte Fliche einwirkt, sondern auch die nicht gereizte Um- 
gebung so beeinflu8t, da& das jeweils komplementire Licht ihr induziert wird. Dies 
zeitigt den Helligkeitskontrast: Kin Grau erscheint in weiBer Umgebung viel dunkler 
und in dunkler Umgebung viel heller. Dies bedingt ferner den Farbenkontrast: Kin 
Grau auf rotem Untergrund erscheint griinlich, auf griinem Untergrund rosa. Be- 
sonders deutlich wird letzteres durch Verhiillung mit weifem Seidenpapier (Flor- 
kontrast), Kine besondere Art des Simultankontrastes ist der Randkontrast, durch den 
die Grenzen der Flachen besonders intensiv erscheinen. Das reinste Rot erscheint in 
griiner Umgebung noch mehr gesattigt. Auf diese Weise erhalt man Sattigungs- 
grade, die starker als die der Spektralfarben empfunden werden. Durch den Simultan- 
kontrast werden Unscharfen der Abbiidung, die durch die Unvollkommenheit des 
dioptrischen Apparates bedingt sind, wettgemacht. 

Der Sukzessiv- oder Nachkontrast beruht darauf, daBi die vom Licht getrof- 
fene Stelle Veranderungen erleidet, die auch nach Aufhéren des Reizes noch an- 
halten und sich als Nachbild bemerkbar machen. Eine kurze, aber starke Belichtung 
ruft ein positives Nachbild hervor, d. h. ein unverandertes Bild (Kinematographie), 
eine langere Einwirkung (20—40”) ein negatives Nachbild, d. h. ein solches, das durch 
Mischen der Kontrastfarbe des Bildes mit der des Untergrundes entsteht. Blickt man 
z. B. ein rotes Papier auf weiBem Grunde lingere Zeit an und zieht es dann fort, so 
erscheint ein griines Bild gleicher Form an seiner Stelle. 


Auf den Reiz des Lichtes erfolgt ein phasisches Abklingen der Er- 
regung. LaBt man z. B. — bei dunkeladaptiertem Auge — einen gelb- 
lich wei8en Lichtreiz auf schwarzer Flache langsam rotieren, so laufen 
die Phasen raéumlich getrennt hinterher. Das positiv primare Nachbild 
zieht den Kreis zum Oval aus. Nach einem dunklen Intervall folgt das 
negative blauliche, sekundire oder Purkinjesche Nachbild, dem nach 
einem weiteren Intervall das sehr lichtschwache tertiire positive Nach- 
bild folgt. Man vermutet, da8 primares und sekundires Nachbild 
an den Zapfen, das tertiare an den Stiabchen infolge verschiedener 
Latenzzeit zustande kommen. 


k) Die Theorie des Sehvorganges. 

Uber die Vorgiinge beim Sehproze8 sind zwei Vorstellungen ent- 
wickelt worden: 

1. Die Dreikomponententheorie von Tuomas Youne (1807) und 
Hrtmnorrz (1852). Thr liegt die Tatsache zugrunde, da8 durch Mischung 
dreier Farben, der Grundfarben Rot, Griin und Blau (oder Violett) 
alle anderen Farben erzeugt werden kiénnen. Diese Theorie nimmt drei 
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verschieden reizbare Bestandteile der Retina an, deren erste vor allem 
rot-, deren zweite griin- und deren dritte blauempfindlich, jede aber auch 
nicht ganz unempfindlich fiir die anderen Farben ist. Durch die ver- 
schiedene Intensitét der EKinwirkung der freien Farben ergeben sich alle 
Farben. Weil wird durch gleichwertige und gleichstarke Erregung aller 
drei Komponenten erzeugt. 

Der Sukzessivkontrast 1i8t sich nach der Dreikomponententheorie 
so erkléren, da8 z. B. beim Blicken auf Rot die rote Komponente am 
stirksten gereizt wird und daher ermiidet. Sehen wir dann auf WeiB, 
so erscheint ein blaugriines Bild, durch die weifBen Strahlen erzeugt, da 
infolge der Ermiidung die rote Komponente nicht anspricht. Hat sie 
sich erholt, tritt die Empfindung wei8 auf. Die Farbenblindheiten werden 
durch Austall einer oder aller Komponenten erklart. Es kann aber nicht 
das Gelbsehen bei Rotgriinblindheit erklart werden. Auch der Simultan- 
kontrast ist nicht erklarbar. 

2. Die Theorie der Gegenfarben von Ewatp Herine (1878). Sie 
beruht auf der Annahme von drei Sehsubstanzen, die durch rotes, gelbes 
bzw. weibes Licht zersetzt (Dissimilation) und durch griines, blaues 
Licht bzw. Dunkelheit aufgebaut werden (Assimilation). Durch Dissi- 
milation entsteht Rot-Gelb und WeiSempfindung, durch Assimilation 
Griin-Blau und Schwarzempfindung. 

Die drei Substanzen sind: 

a) Die Schwarz-Weih-Substanz, die in Zapfen und Stabchen lokali- 
siert ist. Ihr Abbau list die Empfindung Wei, ihr Aufbau die Emp- 
findung Schwarz aus. Zusammenklingen beider Vorgainge gibt Grau. 
Die Veranderung der Schwarzwei8substanz findet unausgesetzt statt. 
Daher gibt es keinen Ruhezustand des Auges. Strahlen aller Langen 
sind wirksam, jedoch verschieden stark, Rot am schwachsten, Griin am 
stirksten, Blauviolett wieder geringer. 

In den Zapfen sind auSer der SchwarzweiBsubstanz: 

b) Die Urrot-Urgriin-Substanz, die durch rotes Licht abgebaut 
wird und dabei Rotempfindung erzeugt, durch griines Licht auigebaut 
wird und alsdann Griinempiindung hervorrult, 

c) Die Urgelb-Urblau-Substanz, bei der durch gelbes Licht Abbau 
und Gelbempfindung und durch blaues Licht Aufbau und Blauempfin- 
dung bedingt wird. 

Jede Dissimilation einer der Substanzen ruft sofort die Assimi- 
lation hervor und umgekehrt. Soe erklaren sich Simultan- und Sukzessiv- 
kontrast. Die Empfindung Wei8 eutsteht, wenn Strahlen das Auge tretfen, 
die eine der beiden Farbsehsubstanzen oder beide assimilatorisch und 
dissimilatorisch gleich treffen, so daB keine Farbenempfindung zustande 
kommt. Da die WeiS8schwarzsubstanz von allen Strahlen erregt wird, 
kommt es zur WeiBempfindung. Orange entsteht durch Abbau der 
Rot-Griin- und der Gelb-Blau-Substanz; entsprechend erklaren sich die 
anderen Farben. Schwierigkeit macht die Erklirung der Rot- und der 
Griinblindheit — besondere Formen der Rotgriinblindheit — da dann 
z. B. Aufbau eintreten miiBte ohne Abbau méglichkeit. 

Beide Sehtheorien fuBen darauf, daB die Mischung der Farben 
in der Netzhaut erfolgt. Vor allem jedoch das binokulare Farbensehen, 
d. h. die Erscheinung, daB zwei verschiedene Farben, die getrennt dem 
linken und rechten Auge gleichzeitig dargeboten werden, eine einheit- 
liche Mischfarbenempfindung geben, weist auf die Beteiligung zentraler 
Faktoren hin. 
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1) Die Sehbahnen und das Sehzentrum. 


Im N. opticus jeden Auges verlaufen Fasern der rechten und linken Retina- 
hilfte. Im Chiasma opticum tritt eine partielle Kreuzung der Fasern in der Weise 
ein, daB die von hier ab als Tractus opticus bezeichneten Sehbahnen jeweils nur die 
von den linken bzw. rechten Hialften beider Augen kommenden Fasern zu den primaren 
Sehzentren fiihren (Corpus geniculatum laterale, Pulvina thalami). Von den primaren 
Sehzentren fiihrt die sog. sekundire Sehbahn in Form der Gratioletschen Strahlung 
zur Regio calcarina in der Rinde des Okzipitallappens des Vorderhirns (zentrale 
Retina). Die Leitung liuft in der Weise, daB die Retina gewissermaBen auf die Area 
striata des Rindengebietes projiziert ist. Jede groBe Ganglienzelle der Retina, die 
ihrerseits oft eine groBe Zahl Sehelemente vereinigt, steht mit einem bestimmten Zell- 
haufen der Calcarina in Zusammenhang. Die Macula nimmt insofern eine Sonder- 
stellung ein, als wahrscheinlich jeder Zapfen mit den Rindenzentren beider Hemi- 
spharen verbunden ist. Periphere und zentrale Netzhaut bilden so eine Einheit. 
In der letzteren kommen die Lichtempfindungen zustande. 


Bei Ausfall der Regio calcarina ist keine Sehempfindung mehr 
moéglich. Das Zustandekommen einer Erregung in der Retina wird 
aber durch die Intaktheit des Pupillenreflexes bewiesen ( Rindenblindheit). 

Von der Sehrinde gehen noch Strahlungen zum optischen Erinne- 
rungszentrum an der konvexen Seite des Okzipitallappens. Bei seiner 
Ausschaltung geht jede Erinnerung an das Gesehene verloren, obwohl 
die Sehempfindung an sich ungestért ist. Infolgedessen kénnen die ge- 
sehenen Dinge nicht als solche erkannt werden (Seelenblindheit). 


m) Binokulares Sehen und Tiefenwahrnehmung. 


Der Mensch und gleich ihm manche Sauger und Vogel haben ein 
groBes gemeinsames Gesichtsfeld fiir beide Augen (Affen, Raubtiere, 
Kulen). Bei anderen Tieren divergieren die Augenachsen so stark, dab 
der gréBte Teil des Sehraumes monokular erfabt wird (Huftiere, Nager, 
die meisten Végel und niedere Wirbeltiere). 

Im binokularen Sehraum wird von jedem Objekt ein Bild in jedem 
Auge entworien. Beide Bilder werden aber nur als ein einziges empfunden. 
Bei Saugern, Vogeln und pelagischen Fischen sind die Augenbewegungen 
beider Augen vollig koordiniert. Dies bedingt, daB die Bilder eines jeden 
Objektes auf genau festgelegte, sog. korrespondierende Punkte beider 
Augen fallen. Ist diese Bedingung erfiillt, dann kommt die Empfindung 
nur einer einzigen Abbildung zustande, ist sie nicht erfillt, so liefert 
jedes Auge eine gesonderte Empfindung. Es la$t sich dies leicht zeigen, 
wenn man einen schwarzen Punkt in weibem Feld mit beiden Augen 
fixiert und dann das eine Auge durch Druck auf den Bulbus aus der Ko- 
ordinationslage bringt. Beide Augen bilden also eine motorische und 
sensorische EKinheit. Das gemeinsame Bild, das zentral zustande kommt, 
wird so empfunden, als ob es von einer zwischen beiden Augen gelegenen 
Stelle kime, waihrend bei monokularem Sehen die Einzelbilder nach 
rechts bzw. links verlagert sind. (Abwechselndes Offnen und SchlieBen 
der beiden Augen.) 

_ Reptilien, wahrscheinlich auch Amphibien, ferner Grundfische 
besitzen eine getrennte Beweglichkeit der Augen und machen von ihr 
ausgiebigen Gebrauch (Chamileon). Beweglichkeit der Augen besitzen 
auch die Salticiden und Lycosiden (Spinnen), ob frei oder gekoppelt 
ist nicht bekannt. 

__ Hin binokulares Sehen scheint bei allen Tieren mit héher ent- 
wickelten Augen vorzukommen, wenn auch der binokulare Raum bei 
vielen sehr klein ist. Sogar die telotaktische Einstellung (vgl. p. 238) der 
Insekten erfolgt nach Méglichkeit binokular. Auch Tiere mit freibeweg- 
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lichen Augen besitzen ein binokulares Sehen, und es hat sich gezeict, 
daB sie zum Auffinden von Objekten monokular sehen, zum Fixieren 
dagegen die Augen im binokularen Raum gewissermaBen feststellen. 

Das allgemeine Vorkommen des binokularen Sehens und das Verhalten der Tiere 
veranlaBt die Frage, welche Bedeutung das binokulare Sehen hat. Die Hauptbedeu- 
tung des binokularen Sehens liegt in der Vermittlung der Tiefenwahrnehmung. 
Diese kommt dadurch zustande, daB die Abbildung auf querdisparate Stellen der Netz- 
haute beider Augen zu liegen kommt, d.h. zwar auf korrespondierende Querschnitte, 
aber auf disparate Langsschnitte. Im Gegensatz zu dieser Querdisparation erzeugt 
Langsdisparation keine Tiefenempfindung, sondern — wenn sie groB genug ist — hohen- 
distante Doppelbilder. Auf den disparaten Stellen liegen alle Bilder der Umwelt, deren 
Objekte nicht auf dem Horopter liegen. Diesen kann man definieren als den geome- 
trischen Ort aller Punkte, die bei jeweiliger Augenstellung auf korrespondierenden 
Punkten abgebildet werden. Die disparaten Bilder miiBten also als doppelt empfunden 
werden. Dies geschieht nicht, weil sie unscharf sind, da sie ja nicht im direkten Blick- 
feld liegen und wir nicht auf sie achten, weil wir unsere Aufmerksamkeit stets aut die 
aus dem Horopter kommenden Bilder in der Fovea richten. Statt dessen tritt an den 
im Horopter gelegenen Objekten Tiefenempfindung auf, wenn, wie es ja hierbei tat- 
sachlich ist, die Disparation nicht zu gro8 ist. Auch Blickbewegungen sind bei den 
Tiefenwahrnehmungen sehr wichtig. Beim fixierten Hinstarren flacht sich die Tiefen- 
wirkung ab. 

Es gibt auch eine monokulave Tiefenwahrnehmung, wie leicht festzustellen 
ist, wenn wir ein Auge schlieBen; diese aber ist durch Ubung erworben. Sie beruht auf 
der Verwertung von Erfahrungen iiber die Eigenschaften der Korper, die uns bekannt 
sind. So schlieBen wir aus der Gréfe des Netzhautbildes, aus seiner Deutlichkeit 
(Dunst) usw. auf die Ferne des Objektes. 


Sehr interessant und noch fast ganz ungelost ist die Frage, auf welche 
Weise Tieren mit geringem, binokularem Sehraum Tiefenempfindungen 
vermittelt werden. Da8 solche vorhanden sind, ist nachgewiesen. Hin- 
seitig geblendete Libelienlarven schnappen nach Beute, ehe sie im Bereich 
ihrer Fangmaske ist, waihrend normale dies nur héchst selten tun. Bei 
Tieren mit Linsenaugen diirfte der monokularen Entfernungsbestimmung 
eine weit gréBere Rolle zukommen als beim Menschen, vor allem durch 
Verwertung der Bildverschiebung bei EHigenbewegungen. 

In jedem Falle aber diirfen wir uns die Raumerfassung nicht als 
durch das Auge allein bedingt vorstellen. Fiir viele Tiere spielen hierbei 
andere Sinnesgebiete in relativ hOherem Mae mit als bei uns Menschen. 


IV. Die Physiologie des Farbwechsels. 


Viele Tiere, vor allem manche Arthropoden, Cephalopoden, Fische, 
Amphibien und Reptilien vermégen ihr Farbkleid der jeweiligen Um- 
gebung anzupassen. Wenn auch die verschiedensten Reize zu diesem 
Zweck mitwirken und die Anpassung auf verschiedenem Wege zustande 
kommen kann, so ist doch diese Stelle wegen der Hauptbedeutung des 
Lichtes die geeignetste zur Besprechung. Die Farbanpassung kann auf 
zwei ganz verschiedene Weisen erfolgen: 

1. Durch den Bildungsfarbwechsel, wie er vor allem bei Insekten, 
in geringem Grade aber auch bei Krebsen, Amphibien und Fischen sich 
findet. Er ist bedingt durch die Neubildung von meist interzellular 
nur in Cuticula und Hypodermis sich ablagernden Pigmenten, die durch 
die Wirkung des vom Boden her reflektierten Lichtes auf reflektorischem 
Wege iiber die Augen wahrscheinlich unter Mitwirkung eines Hormons 
erzeugt werden. Da das einmal gebildete Pigment bestehen bleibt, kann 
nur wihrend der ontogenetischen Entwicklung oder bei Hautungen 
(Insekten) eine Anpassung an eine veranderte Umgebung erfolgen. 
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Als Beispiel seien die Versuche von PrziBraM und BEcuER angefihrt, die zeigten, 
da bei Raupen Exstirpation der Augen die Farbanpassung aufhebt, und daB nach 
gelber oder blauer Lackierung der Augen vor der Verpuppung die Farbung dieselbe 
wird, als ob die Tiere auf gelbem oder blauem Untergrund gelebt hatten. 

2. Durch den Wanderungsfarbwechsel, der bei Cephalopoden, 
Krebsen, Fischen, Amphibien und Reptilien Regel ist. Er ist an das 
Vorhandensein von Pigmentzellen gebunden. Er besteht in der auf Reiz- 
wirkung verschiedenster Faktoren veranlaBten Pigmentzellenverschie- 
bung, wie bei Cephalopoden, oder Pigmentwanderung in starren Zellen, 
wie bei den anderen Gruppen. Auch die Wanderungen des Augen- 
pigmentes sind hier anzufiihren, wenn sie auch eine andere physiologische 
Bedeutung erhalten haben (vgl. p. 227). 

Die Chromatophoren sind (ausgenommen bei Cephalopoden) formstarre, ver- 
schieden gestaltete, meist verzweigte Zellen, in denen das Pigment sich ausbreitet 
oder zusammenzieht, je nach den Reizen, die an die Zelle vermittelt werden. Bei den 
Cephalopoden erfolgt eine Ausdehnung der Farbzelle selbst durch Zug der Chromato- 
phorenmuskelzellen und ein Zusammenziehen infolge ihrer Elastizitét beim Erschlaf- 
fen derselben. Die Farbwirkungen entstehen durch die Verteilung von schwarz- 
braunen, gelben und roten Pigmentzellen, sowie durch die Mitwirkung von reflek- 
tierenden Guaninzellen. Bei Krebsen kommen auch blaue und weife Farbzellen vor. 

Die Reize, die Farbanderungen hervorrufen, sind folgende: 

1. Das Locht. Es wirkt durch seine Qualitat, d. h. in seinen Farben, 
wahrend die Intensitat von untergeordneter Bedeutung ist. Der An- 
eriffspunkt des Lichtes ist ein zwiefacher, a) indirekt tiber besondere 
Rezeptoren und b) direkt auf das Pigment selbst. Letzteres ist aber die 
Ausnahme. 

Direkte Lichtwirkung ist — abgesehen von der weitverbreiteten 
Ultraviolettwirkung — nur fiir blaues und gelbes Licht bei Cephalo- 
poden nachgewiesen, wobei die jeweils komplementar gefarbten Chro- 
matophoren expandiert werden. 

Die indirekte Lichtwirkung greift tiber das Auge oder iiber Re- 
zeptoren der Haut an, ist also in beiden Fallen ein Reflex. Der Effekt 
der extraokuldren Lichtwirkung ist dem der okwldren entgegengesetzt: 
im Dunkeln erfolgt Aufhellung, im Hellen tritt Verdunklung ein. Die 
Lichtwirkung tiber das Auge ist die Regel; dominierend ist sie bei Krebsen, 
Fischen und Amphibien, in sehr schwachem Grade wirksam bei Cephalo- 
poden und Reptilien, bei denen die reflektorische extraokulare Licht- 
wirkung zur Vorherrschaft gelangt. Cephalopoden sind Tiere mit Unter- 
grundanpassung, d. h. es gelangt nur das vom Untergrund reflektierte 
Licht zur Wirkung, das direkt auffallende ist unwirksam, trotzdem es 
an Intensitaét viel gréBer ist. Es expandieren sich diejenigen Chromato- 
phoren, deren Farben dem des Untergrundes gleichen. Bei Reptilien, | 
die keine Untergrundanpassung besitzen (Chamaeleon), wird die direkt 
belichtete Hautstelle auf reflektorischem Wege verdunkelt. 

2. Die Warme. Ein Einflu8 der Warme ist nur bei Reptilien, vor 
allem bei vielen Eidechsen, nachgewiesen. Uromastix z. B. ist bei hellem 
Licht dunkel gefarbt. Bei 41° wird sie plotzlich wei8. Wahrend bis 41° 
die dunkle Farbe Warme absorbiert, bedingt die weiBe Farbung Re- 
flexion der Warmestrahlen. Die Erklairung diirfte so sein, da Licht 
Expansion, Warme Retraktion bewirkt. 

3. Taktile Reize. Sie losen beim Laubfrosch und bei den Octopoden 
die gleichen Wirkungen aus wie das Licht bei den anderen Tieren. Die 
Rezeptoren finden sich bei ersterem auf der Unterseite, bei den Octopoden 
an den Saugnapfen. Eine rauhe Unterlage macht den Laubfrosch dunkel, 
eime glatte griin. 
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4. Psychische Reize sind bei Reptilien (Chamaeleon), Cephalopoden 
(Farbwechsel bei Liebesspielen) und bei einigen Cychliden unter den 
Fischen nachgewiesen. 


Der Mechanismus des Farbwechsels. 

Abgesehen von den wenigen Fallen der direkten Lichtwirkung 
haben wir es stets mit Reflexen zu tun. Dabei geht vom Rezeptionsorgan 
eine nervése Leitung zu einem Zentrum. Die effektorische Bahn kann 
zu einem Inkretionsorgan fiihren und auf hormonalem Wege die Wirkung 
veranlassen, oder die ganze effektorische Bahn ist nervés. Der hormonale 
Farbwechsel findet sich in allen Gruppen, der nervése Farbwechsel 
ist gering bei Amphibien, starker bei Reptilien, am ausgeprigtesten 
bei Fischen und bei Cephalopoden. 

Der hormonale Farbwechsel ist vor allem bei Krebsen (Crangon) 
untersucht worden (vgl. p. 67) (KoLitER). Bei Reptilien vermutet man 
eine Adrenalinwirkung der Nebenniere, durch welche die Melanophoren 
retrahiert werden. Bei Amphibien ruft ein Hypophysenhormon (Mittel- 
lappen) Verdunklung hervor. Hormonaler Farbwechsel findet sich bei 
Fischen neben dem nervoésen, so bei der Scholle, wie durch Blutiiber- 
tragungen von Schwarz- in WeiStiere bewiesen werden konnte. 

Der nervose Farbwechsei ist besonders bei Fischen und Cephalo- 
poden ausgepragt. Bei ersteren gehen von einem Zentrum im Nach- 
hirn, dessen Erregung Authellung bewirkt, die koloratorischen Fasern 
durch Riickenmark und Grenzstrang zu den Chromatophoren. Ihm 
iibergeordnet ist ein antagonistisches Zentrum im Zwischenhirn. Bei 
den Cephalopoden liegen die Kolorationszentren in der Nahe der G. 
optica. Die motorischen Kolorationsnerven bedingen bei ihrer Reizung 
Kontraktion der Chromatophorenmuskelzellen (Verdunklung), ihre Aus- 
schaltung bewirkt Erschlaffen (Auihellung). 

Im Gegensatz zum hormonalen Mechanismus, der langsam und 
indifferent wirkt, bedingt der nervése oft blitzartig schnelle und differen- 
zierte Farbanderung, wie es z. B. beim Liebesspiel der Sepien beobachtet 
und wie es von Mast von einem Fische geschildert wird, der beim 
Schwimmen iiber verschiedenfarbigen Untergrund sein Farbkleid andert. 

Bei volliger Dunkelheit zeigen die Melanophoren vieler Tiere 
einen mittleren Ausdehnungszustand, wahrend sie sich véllig ausdehnen, 
wenn die Tiere bei heller Oberbeleuchtung auf schwarzem Grunde sitzen, 
oder wenn ihnen (z. B. bei der Forelle) die untere Augenhalfte verklebt 
worden ist. Dies findet darin seine Erklarung, daB auf die Chromato- 
phoren anscheinend stets zwei antagonistische Reize einwirken, deren 
Wirkungsgrad ihren Ausdehnungszustand bedingt. Dieser Antagonismus 
verursacht bei volliger Dunkelheit einen mittleren Ruhezustand. Nach- 
stehende Zusammenstellung v. BupDpENBROCKSs zeigt diesen Antagonismus: 


Bedingungen fiir 


Retraktion Expansion 
Cephalopoden....... Elastizitat der Zellwand | Erregung der Chromatophoren- 
muskeln 
POGOe 4 Lichtreiz durch dieAugen | direkte Belichtung der Haut 
PRORINUS 5.54 oer ss ole eer gt tS Lichtreiz durch Parietalorgan 
Andere Fische...... es eae aS) direkte Belichtung der Haut 


Amphibien (Axolotl) a Ase em are - . és 9 
eptitien ... 0... .2% r ca atin ah i rf a5 
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V. Das Verhalten der Tiere. 


Das Ineinandergreifen aller inneren Vorgange macht den Organis- 
mus zu einer lebenden Einheit, die zwar je nach ihrer Organisationsstufe 
verschieden entwickelt ist, die aber so harmonisch abgestuft sein muJB, 
da sie sich in ihrer Umwelt erhalt. Schon die einfachen Stoffwechsel- 
vorgange zeigen, daB jeder Organismus mit seiner Umwelt aufs innigste 
verkniipft ist. Seine Sinnesorgane sind die Vermittler fiir seine lebens- 
notwendigen Beziehungen zur Umwelt, sein Bewegungssystem ermég- 
licht es ihm, sich diese Beziehungen nutzbar zu machen, und sein innerer 
Stoffwechsel erlaubt ihm die Erhaltung seiner Tatigkeit. 

Das Verhalten der Tiere im Lebensraum oder besser zum Lebens- 
raum ist daher ein nicht minder wichtiger Teil des physiologischen Ge- 
schehens wie die Vorgénge im Innern des Organismus, weil ja beide in 
einem organischen Zusammenhang miteinander stehen. Dieses Ver- 
halten wird natiirlich je nach der Organisationsstufe verschieden sein. 
Ks fragt sich, ob allgemeine Gesetzmafigkeiten erkennbar sind, welche 
die Verschiedenheiten des Verhaltens der Organisationstypen in der 
Tierreihe bedingen. 

Zwei Fragen lassen sich aufwerfen, die das Verhalten der Tiere 
zu ihrer Umwelt festlegen: 

1. Ist es die Umwelt, die vermittels der von ihr ausgehenden Reize 
(Licht, Schall, Schwerkraft, chemische Reize) das Tier lenkt, etwa in 
dem Sinne, wie Verteilung der Feuchtigkeit und der Nahrstoffe usw. 
den Wurzeln einer Pflanze bei ihrem Wachsen Richtung gibt? 

2. Ist es ein im Innern des Organismus gelegener Faktor, gleich- 
giiltig, wie man ihn bezeichnen moge, der richtungsgebend fiir das Ver- 
halten des Tieres ist, so daB die Reize der Umwelt nur Orientierungs- 
mittel, nicht aber bestimmend fiir die Haltung sind? 

Dieses Problem la8t sich in anderer Form so ausdriicken: Ist der 
Organismus eine Reflexmaschine, die in ihrem Verhalten zur Umwelt 
ihr Sklave ist, oder vermag das Tier sich aus eignen Antrieben unabhangig 
von den Reizen der Umwelt in ihr zurechtzufinden ? 

Betrachten wir unter diesen Gesichtspunkten das Verhalten der 
Organismen, so laBt es sich gewissermaBen als Resultante zwischen diesen 
beiden Extremen verstehen, wobei bei den niederen Tiertypen der erstere 
Faktor vorherrscht, wenn er nicht bei den primitivsten praktisch allein 
bestimmend ist, wahrend der zweite den ersteren in immer héherem Grade 
verdrangt, je weiter wir die Tierreihe hinaufgehen. Die am hoéchsten ent- 
wickelte Ausdrucksweise des zweiten Faktors ist die Willensbestimmung, | 
wie sie sicherlich beim Menschen am starksten ausgepragt ist. Sie labt 
sich aber auch bis weit. in die Tierreihe hinunter verfolgen, wenn wir 
darunter keinen BewuBtseinsvorgang verstehen — eine solche Ent- 
scheidung kénnen wir bei Tieren nicht fallen —, sondern einen inneren, 
d. h. von auberen Faktoren unabhangigen Impuls verstehen, der das 
Tier sich anders verhalten laBt, als es ohne ihn auf einen auBeren Reiz 
reagieren wiirde. 

Bei der Darstellung des Verhaltens der Tiere kénnen wir von der 
zentralen Komponente ausgehen. Es ist dies die friiher allgemein iibliche 
Darstellungsweise, die in primitiver Form anthropomorph dachte, in 
wissenschatftlicher Form jedoch den zentralen Impuls unter dem Ge- 
sichtspunkt des Organisationstyps auffaBte. Das half ihr, auch das Ver- 
halten verhaltnismaBig primitiver Typen zu analysieren, allerdings 
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unter um so gréeren Schwierigkeiten, je mehr die zentrale Komponente 
in ihrer Bedeutung fiir das Verhalten des Tieres zuriicktritt. 

Andererseits kénnen wir die Annahme in den Vordergrund stellen, 
die wir vielfach bestatigt finden, daB nur der Reiz der AuSenfaktoren 
das Handeln des Organismus bestimmt, d. h. daB der Organismus unter 
dem Zwang der AuSenreize lebt. Unter dieser Einstellung lit sich das 
Verhalten der niedersten Organismen einfach erkliren; aber um so mehr 
Hilfshypothesen miissen herangezogen werden, wenn man von solchem 
Gesichtspunkt aus das Handeln héherer Tiergruppen analysieren will. 

Der Vater dieser letzteren Betrachtungsweise ist Jacques Lorn 
mit seiner T'ropismenlehre, die er als Reaktion gegen die anthropomorphe 
Auffassung des Verhaltens niederer Tiere entwickelte. Er gab damit einem 
in der Botanik schon langst bekannten und von dem Physiologen HERr- 
MANN zuerst fiir die Zwangsstellungen der Kaulquappen im elektrischen 
Felde in die Zoologie eingefiihrten Begriffe eine allzemeine Bedeutung. 
Wie v. BuppDENBROCK sich bei der Charakterisierung der Lorsschen 
Autfassung ausdriickt: Nicht das Tier bedient sich seiner Beine, sondern 
die Beine verirachten das Tier, d. h. die Stellung und Bewegung der Beine 
ist eine zwangsmaBige Folge der Reize, die den Organismus treffen. Nach 
Lors ist das Nervensystem nur Leitungs-, nicht Determinationsorgan. 

Diese urspriingliche Form der Tropismenlehre hat eine mannig- 
faltige Modifikation erhalten, vor allem durch die Arbeiten von Mast, 
Ktun und v. BuppENBROcK. Durch Kiun wurde der Inhalt des Be- 
griffes Tropismus auf nicht lokomotorische Wachstums- und Kriimmungs- 
bewegung festsitzender Tiere eingeengt, wahrend die lokomotorischen 
Orientierungsbewegungen als Taaxien bezeichnet werden, Festlegungen, 
die heute allgemein angenommen sind. 


Die Ortsbewegungsreaktionen oder Taxien. 


In der Ordnung der verschiedenen Taxien folgen wir der Ein- 
teilung von Ktun, der nach dem Verlauf der Reaktion zwei Haupt- 
typen unterscheidet: 

1. Die Phobotaxis. Darunter ist ein Verhalten zu verstehen, 
bei dem das Tier irgendeine ungerichtete Bewegung macht, um aus dem 
Reizbereich wegzukommen, eine Bewegung, die es so oft wiederholt, bis 
es das Ziel erreicht hat. 

Das beste Beispiel gibt das Verhalten eines Paramiciums in einem Diffusions- 
gefalle von CO,. Eine bestimmte CO,-Partialspannung des Wassers bedeutet fiir das 
Paramicium die optimale Bedingung. Bringt man eine CO,-Blase unter ein Deck- 
elas, so ist in dem umgebenden Wasser ein Mantel fallender CO,-Spannung vorhanden, 
innerhalb dessen die optimale Zone liegt. Ein Ubergang von einer schlechten in eine 
bessere Zone iibt keinen Fluchtreiz aus. Ein Reiz, der eine phobische Reaktion aus- 
lést, entsteht nur in umgekehrtem Falle. Dies bedingt zwangslaufig das Ansammeln 
der Paramiacien in der optimalen Zone (Chemophobotaxis). 

2. Die Topotaxis. Bei topotaktischer Reaktionsweise nimmt 
der Organismus eine bestimmte Stellung zum einwirkenden Reize ein 
(positive, negative oder transversale Topotaxis). 

Ein solches Verhalten zeigen Paramiacien in Wasser, das von Gleichstrom durch- 
strémt wird. Oberhalb 0,18 Amp. schlagen die kathodennahen Cilien dem Vorderende, 
die anodennahen dem Hinterende zu. Dies bedingt zwangslaufig ein Hinschwimmen 
zur Kathode. Nur Tiere, die zufallig genau in Richtung zur Anode standen, schwimmen 
in dieser solange weiter, bis sie irgendwie abweichen und dadurch in die entgegen- 
gesetzte Richtung geftihrt werden (Galvanotopotaxis). 

Unter den topischen Reaktionen lassen sich drei ormen unter- 


scheiden. 
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a) Die Tropotaxis. Darunter wird die symmetrische Einstellung 
eines Tieres zum Reizfeld verstanden, so dai auf beiden Seiten des 
(bilateralsymmetrischen) Tieres Erregungsgleichheit herrscht. Das Ver- 
halten des Tieres wird dann nach der Muskelspannungstheore erklart. 
Diese besagt in der urspriinglichen, von Lors vertretenen Form, daB 
durch die Erregungswirkung symmetrisch angeordneter Rezeptoren 
die Haltung der Extremitaten bedingt wird. Die tropotaktische Reaktion 
wird durch das Resultantengesete charakterisiert, wobei z. B. im Zwei- 
lichterversuch das Tier nicht auf das eine oder andere Licht, sondern 
in der Linie der Resultantenwirkung beider Lichter sich bewegt. Wenn 
einseitig die Erregung fortiallt, z. B. durch Ausschaltung der Rezeptoren, 
so miissen bei tropotaktischem Verhalten zwangslaufig die Bewegungen 
auf der gereizten Seite gréBer sein. Das Tier fiihrt dann Kreisbewegungen, 
d. h. sog. Manegebewegungen aus. 

b) Die Telotazis. Beim telotaktischen Reaktionstyp wird der 
Reiz fixiert und direkt angegangen. Sind mehrere Reizstellen, z. B. 
Lichter, vorhanden, so entscheidet sich das Tier fiir eines von ihnen. 
Es treten hierbei bestimmte Einstellbewegungen ein, die das Licht auf 
die Fixierstelle des Auges bringen. Da diese Stellung dann beibehalten 
wird, so gelangt das Tier direkt zum Licht hin. LEinseitiger Weegfall 
der Erregung beeintrachtigt das Verhalten nicht. 

c) Die Menotaxis. Tiere mit menotaktischem Verhalten suchen 
irgendeine Reizverteilung festzuhalten und nehmen unter dieser Be- 
dingung Ortsveranderungen vor. Dies ist bei der Lichtkhompafbewegung 
verwirklicht, wobei das Tier z. B. den einmal zur Sonne eingestellten 
Winkel beibehalt und dadurch gradlinig zu laufen vermag. Bietet man 
ihm dagegen statt des parallelen Sonnenlichtes eine radiaér strahlende 
Lichtquelle, so wird es in einem Kreisbogen in das Licht hineingefiihrt, 
da es denselben eingestellten Winkel beibehalt (Flug der Insekten zur 
Flamme). 

Nach der Art der Reize, die ein topisches Verhalten auslésen, spricht 
man von Phototaxis, Rheotaxis, Chemotaxis, Thermotaxis, Geotaxis und 
Galvanotazis. Auf die dadurch bedingten Bewegungserscheinungen ist 
bei Besprechung der einzelnen Sinnesgebiete eingegangen worden, so 
da8 sich hier eine gesonderte Besprechung eriibrigt. 

Wenn auch die topischen Reaktionen in ihrer verschiedenartigsten 
Erscheinungsform bei fast allen Organismen auftreten, so beeinflussen 
sie doch nur bei verhaltnismaBig wenigen das Verhalten fiihrend, am 
meisten natiirlich bei den am tiefsten stehenden Formen. Sogar bei 


Paramacien im galvanischen Feld kann sich gelegentlich ein Tier ver- — 


mittels zentraler Impulse aus seiner Zwangsstellung befreien. Bei den 
Cilien der Wiirmer (Stenostomum leucops) kann die galvanotaktische 
Wirkung erst dann zur Geltung kommen, wenn durch Narkose das 
Zentralnervensystem ausgeschaltet ist. In noch héherem Mae werden 
bei héheren Wirbellosen mit kompliziertem Zentralnervensystem die 
topischen Reaktionen durchbrochen, d. h. ein- und ausgeschaltet, je 
nachdem wie es die gesamte Reizsituation erfordert. 
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schaulichen. .... Nachtsheim. 


Leitfaden fiir das zoologische Praktikum., Von Dr. Willy Kiikenthal, 
weil. o. 6. Prof. der Zoologie an der Universitat Berlin. Zehnte Auflage, 
bearbeitet von Dr. Ernst Matthes, o. 6. Prof. der Zoologie an der Uni- 
versitat Greifswald. Mit 178 Abbild. im Text. VIII, 354 S. gr. 8° 1931 
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Leitfaden fiir histologische Untersuchungen an Wirbellosen und Wirbel- 


tieren. Von Dr. Hans Hoffmann, ao. Prof. fiir Zoologie a. d. Univers. Jena. 
Mit 206 Abbild. im Text. VIII, 200 8. gr. 8° 1931 Rmk 12.—, geb. 13.50 


Gegenbaurs Morpholog. Jahrbuch. Bd. 70 (1932), 3/4: ... ein wohlfeiles Buch, 
das die fiir die Sezieritibungen gebrauchlichen Leitfaden nach der histologischen Seite hin 
zweckmafig erganzt. Man kann sagen, dali dem Verfasser die Lésung der Aufgabe durch 
geschickte, strenge, immer auf das Wesentliche gerichtete Stoffauswahl, tibersichtliche Dar- 
stellung und reiche Bildausstattung gegliickt ist ... AOWetzZeL 


Praktikum der Insektenkunde nach biologisch-dkologischen Gesichtspunkten. 
Von Prof. Dr. Walther Schoenichen. Dritte, verbesserte Auflage. 
Mit 301 Abbild. im Text. X, 256 S. gr. 89 1930 Rmk 12.—, geb. 13.50* 


Literarisches Zentralblatt fiir Deutschland. 1918, Nr. 34: Das Buch ist haupt- 
sichlich aus den Bediirfnissen des Schulunterrichts hervorgegangen und soll vor allem dem 
Kandidaten des héheren Schulamts zugute kommen. Es eignet sich besonders fiir den 
Beginn des biologischen Studiums und hat wie alles, was Schoenichen macht, Hand und 
FuB8. Da er den Stoff meisterhaft beherrscht, ist es natiirlich ein Vergniigen, 
seinen Ausfiihrungen zu folgen, die von Trockenheit nichts erkennen lassen. Jede 
héhere Schule sollte das Werk fiir den biologischen Unterricht an- 
schaffen. Wie wird einem hier alles, wie man zu sagen pflegt, auf dem Prasentierteller 
entgegengebracht, was man friiher miihsam zusammensuchen mufte. 
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